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1. INTRODUCCION
En sentido estricto, una comunidad es el conjunto de todos los 
organ!smos que viven en un ârea déterminada« Sobre dicha comunidad 
actdan una seAie de mecanismos que regulan las interdependencias 
entre sus miembros y conducen a una estructura que puede entender- 
se como el conjunto de caracterfsticas surgido de las mismas, ta­
ies como densidad y diversidad de especies, flujo de energfa, es­
tructura tréfica y estabilidad comunitaria (Odum, 1972; Pianka,
1 9 7 3). La dificultad que supone el desemmaraBar la compleja trama 
de interacciones que liga a organismes que pueden ser tan diferen­
tes como un colémbolo y un Aguila Imperial - por referirnos sélo 
a una escala de tamaBos - es obvia. Por consiguiente, la delimi- 
tacién de un grupo més o menos homogéneo de seres vivos que permi­
ts la aplicacién de una metodologfa unitaria se ha hecho necesaria 
en todos los estudios que han abordado el tema de los mecanismos 
que rigen la coexistencia animal. Habitualmente se ha seguido para 
ello un criterio taxonémico y asf se han definido "comunidades" de 
Aves, Reptiles, Artrépodos, etc. o de grupos aun més reducidos ta­
ies como Paseriformes, Saurios, etc. (véase por ejemplo, MacArthur 
y MacArthur, I9 6 I; Cody, I9 6 8, 1974» Pianka, 1973» 1974» Herrera, 
1 9 7 7» Torres Esquivias, I9 8 1; etc.). En nuestro caso, el acotamien 
to de la comunidad ha surgido de un criterio mixto taxonémico y 
ecolégico, ya que hemos considerado dos taxones bastante aiejados 
filogenéticamente, pero que comparten unas determinadas caracterls 
ticas en cuanto al alimente del que dependen y a la forma en que 
lo obtienen. Por otro lado, la fusién de Falconiformes y Estrigi- 
formes para formar un grupo de consumidores secundarios, relativa- 
mente homogéneo y bien diferenciado ecolégicamente de otros grupos 
animales, ya fuese en vistas a estudiar su estructura comunitaria 
u otros aspectos biolégicos, no es una idea original (véase Craig-
head y Craighead, 1956J Bergman, 1961; Grossman y Hamlet, I9 6 4 » 
Geroudet, 1965; Thiollay, I9 6 8; Hagen, I9 6 9; Linkola y Myllymaki, 
1 9 6 9; Amores, 1979» etc.).
Las dificultades que lleva implicitas un estudio comunitario 
en un grupo animal integrado por poblaciones nunca abundantes y 
cuyos miembros poseen ademés una extraordinaria movilidad ha mo- 
tivado sin duda que los trabajos al respecte sean muy escasas.La 
general regresién de los predadores alados en los ultimos dece- 
nios como consecuencia de causas diversas ha afiadido una traba 
adicional a las que podrfamos considerar inherentes a este tipo 
de estudios. Fuera de nuestras fronteras merecen destacarse la in­
vest igacién pionera de Craighead y Craighead (1956) sobre Rapaces 
de Norteamérica y los diverses trabajos de Thiollay en Centroeuro- 
pa (19 68) y en Areas de los continentes africane y americane (1975a» 
1975b» 1976, 1 977» 1978, 1 9 80). En EspaBa, los trabajos sobre co- 
munidades de Rapaces se reducen a los de Valverde (I9 6 7) y Amores 
(1 9 7 9)» desarrollados ambos en medios tfpicamente mediterrâneos.
Nuestro estudio, como los ûltimos citados, ha tenido como mar­
co un Area con una climatologia mediterrAnea, aunque francamente 
atemperada por la elevada altitud media que la caracteriza. En es­
te sentido, conviene destacar que la variacién de este parAmetro 
détermina una sucesién de climas, desde el tfpico mediterrAneo en 
las zonas de pie de sierra hasta el alpino en las Areas cacumina- 
les de la cordillera. Estos hechos confieren a la regién en la 
que hemos desarrollado nuestras actividades unas caracterfsticas 
que en cierta medida integran los atributos de los ecosistemas 
definidos por formaciones de Durilignosa, Aestilignosa y Aciculi- 
lignosa, respectivamente, los cuales se distribuyen en bandas o 
pisos altitudinales (Rivas, I9 6 3; Costa, 1975)« La variabilidad 
climAtica comentada incide no sélo sobre la vegetacién sino también 
sobre la fauna, determinando la convivencia de especies tfpicas del
Area corolégica mediterrAnea - Lacerta lepida, Podarcis hispanica, 
Hieraetus pennatus, Merops apiaster, .Oryctolagus cuniculus, Pity- 
mys duodecimcostatus, etc. - con otras caracterfsticas de ambien- 
tes templados eurosiberianos - Lacerta schreiberi, Podarcis mura- 
lis, Cyanosilvia svecica, Saxicola rubetra, Microtus arvalis, Mi- 
crotus nivalis, etc. -.
A la heterogeneidad natural vegetal y faunfstica se suma el 
acentuado efecto de mosaico creado por la intensa transformacién 
que esta sierra ha sufrido por accién del hombre, especialmente en 
los ôltimos cincuenta anos. Este hecho debe haber introducido pro- 
fundas modificaciones en el ecosistema clfmax que sin dudahanal- 
terado sustancialmente toda la estructura de la comunidad animal 
primitiva. No obstante, el estudio de los mecanismos que de for­
ma fundamental déterminan la abundancia^ composicién e interac­
ciones entre las especies que en la actualidad integran la comuni­
dad de Rapaces del Guadarrama debe poder contribuir al menos a es- 
bozar de que forma la transformacién del entorno ha incidido en su 
conformacién original y a predecir, dentro de un aceptable margen 
de error, el efecto sobre la misma a medio y largo plazo de las in- 
tensas modificaciones ambientales derivadas de la actual explotacién 
de esta sierra.
El présente trabajo consta de dos partes bien diferenciadas: 
en la primera, la comunidad es estudiada desde un punto de vista 
autoecolégico, haciéndose hincapié en los aspectos tréficos, densi- 
dad y territorialidad. Dos especies, Falco tinnunculus y Asio otus, 
pertenecientes a cada uno de los dos taxones incluidos bajo el tér- 
mino "Rapaces" han servido como testigos para investigar la influen 
cia sobre ellas de diverses factures - ceba y desarrollo de los po 
llos, distribucién intraanual y variacién interanual de la disponi- 
bilidad de alimente - y extraer algunas conclusiones acerca de su 
ecologfa, a fin de discutir el posible efecto sobre el conjunto ce-
munitario de los rasgos mAs conspicuos del medio estudiado.
La segunda parte, de carActer sipecolégico, aborda el tema de 
las relaciones interespecfficas entre los miembros de la comunidad 
y trata de dilucidar quA parAmetros principales influyen en la re- 
gulacién de su convivencia. La forma y medida en que cada uno de 
ellos opera y su efecto combinado sobre la conformacién de la co­
munidad han sido los propésitos iniciales, seguramente excesivamen 
te ambiciosos, de esta parte del estudio.
"Concluido" el trabajo,no tenemos mAs remedio que aceptar el 
hecho de que lo que en principio era la meta del mismo no es sino 
el punto de partida de toda una serie de complejos probleraas biolé 
gicos no resueltos, y que los datos mostrados y conclusiones alcan 
zadas no son mAs que un boceto de unes procesos que estamos aun 
muy lejos de conocer en profundidad. Hecha esta salvedad, ahl van 
los resultados obtenidos que conffo contribuyan en algo a un mejor 
conocimiento y salvaguarda de este interesante grupo zoolégico-eco 
légico.
2. EL AREA DE ESTUDIO: RASGOS FISIOGRAFICOS, CLIMATICOS Y GEOBOTA-
NICOS
La regién en la que hemos estudiado nuestra comunidad de Rapa­
ces es propiamente la Sierra de Guadarrama, entendiendo como tal 
las tierras por encima de los 1000 metros s.n.m. que se extienden 
desde el puerto de La Lancha, en el limite entre las provincias de 
Avila y Segovia, hasta el puerto de Navafrfa, entre las de Madrid 
y la segunda de las anteriores. Dentro de esta amplia extension de 
terreno, nuestras actividades se centraron en cuatro Areas a las 
que nos referiremos mAs adelante como "Areas restringidas",
Desde un punto de vista geolégico, el Guadarrama se caracteri­
za por haber conducido la erosién a formas redondeadas que sélo en 
las zonas mAs altas, donde el glaciarismo ejercié un efecto muy 
marcado, dejan lugar a otras de tipo anguloso con fracturas de can 
to vivo. Las rocas pertenecen a los gneis y granitos bien del es- 
trato cristalino, bien pluténicas. En los valles existen sustratos 
sedimentarios sildricos, cretAcicos, oligocenos, miocenos, plioce- 
nos o cuaternarios,
Climatolégicamente, quizAs el rasgo mAs destacable de esta sie 
rra sea la sucesién de varios tipos de climas, desde el mediterrA­
neo de las Areas basales al frfo de las cumbres. Este hecho, al 
que ya nos hemos referido en la introduccién, détermina una zona-, 
cién de la vegetacién que debe incidir decisivamente sobre las co- 
munidades animales que pueblan la cordillera, Pese a que a partir 
de una cierta altitud las caracterfsticas climAticas del Area de 
estudio la hacen en muchos aspectos faunfsticos y florfsticos muy 
similar a regiones de latitudes mAs altas, la influencia medite­
rrAnea se deja sentir a cualquier nivel. Dicha influencia, que se 
traduce por un periodo de sequfa veraniega con altas temperaturas, 
estA tanto mAs atenuado y se présenta con mayor irregularidad con­
forme avanzamos hacia cotas mAs élevadas,
Segun Rivas Martinez (I9 6 3) y Bellot (1978)» hay una dependen- 
cia entre los tipos de suelos de esta sierra y los dominios climA- 
cicos que se suceden al avanzar en altitud. El dominio del Quer- 
cion rotundifoliae, que alcanza los 1200 metros s.n.m., se carac­
teriza por suelos de tipo tierra parda meridional, en tanto la tie 
rra parda centroeuropea es propia del dominio climAcico del Quer- 
cion pyrenaicae, que ocupa el estrato altitudinal siguiente, hasta 
los 1700 metros s.n.m. El dominio del Genistion purgantis, que in- 
cluye los pinares (Junipero-Sarothamnetum sub-as pinetosum) y los 
matorrales de enebros (Junipero-Sarothamnetum sub-as typicum), se 
asienta sobre suelos Ranker (tangel y pardo), Los pastos cacumina- 
les, incluidos en el dominio climAcico del Minuartio-Festucion in- 
digisteae, aparecen por encima de los 2100 metros s.n.m. sobre sue 
los del tipo Ranker mulliforme alpino y tierras pardas de césped 
alpino.
Otras comunidades que jonstituyen climax edAficas o que son 
etapas seriales de las climax climAticas a las que nos acabamos de 
referir tienen una gran importancia en la configuracién fisionémi- 
ca del Guadarrama. Entre las comunidades arbéreas merecen destacar 
se las arboledas de fresnos y olmos (alianza Alno-Ulmion), que cre 
cen en las orillas de los cursos de agua hasta el dominio climAci­
co del Quercion pyrenaicae, inclusive; los bosques de fresnos y ro 
bles (Fraxino-Quercion pyrenaicae), que se desarrollan en zonas de 
humedad por precipitaciones y exceso de humedad edAfica en el do­
minio del Quercion rotundifoliae y los sabinares de Juniperus thu- 
rifera, que se presentan sobre suelos Acidos por encima de los 
1200 metros s.n.m.
Entre las comunidades herbAceas mAs extendidas merecen mencio- 
narse: los prados de siega, incluidos por Bellot (1978) en la - 
alianza Cynosurion cristati - crecen en zonas con nivel freAtico
elevado sélo en la época de Iluvias y corresponden al grado de 
Quercus pyrenaici -, las comunidades de claros de bosque de Pi- 
nus silvestris (alianza Linarion niveae) y los pastizales de alpe 
o cervunales (alianza Campanulo-Nardion), que aparecen por encima 
de los 1500 metros s.n.m.
AdemAs de los matorrales de enebros y rétamas, que constituyen 
climax en una estrecha faja altitudinal, por debajo de ella otras 
comunidades fruticosas que representan etapas de sustitucién de 
formaciones forestales ocupan grandes extensiones en esta sierra. 
La mayoria de estas comunidades se integran en la Clase Cisto-La- 
vanduletea y su fisionomia es la de tomillares, cantuesares o ja- 
rales con diferente grado de predominio de biotipos camefiticos y 
fanerofiticos.
El limite inferior natural del pinar de Pinus silvestris estA 
en gran medida desplazado por accién Humana hasta altitudes préx- 
imas a los 1000 metros s.n.m. Este hecho détermina que el roble- 
dal puro ocupe extensiones reducidas y muy localizadas, siendo las 
formaciones arbéreas mAs frecuentes en el piso del roble los bos­
ques mixtos de coniferas y planifolios y los bosques, prActicamen 
te monoespecificos, de pinos. Por otro lado, las repoblaciones de 
pequena y mediana extensién constituidas por Pinus pinaster, Pinus 
silvestris o Pinus pinea.o por mezcla de los très, son relativamen- 
te frecuentes, sobre todo en la zona basai de la sierra.
A continuacién describiremos las cuatro Areas restringidas en 
las que hemos trabajado con mAs intensidad, comenzando por la mAs 
inalterada, y por tanto aquella con una mayor importancia de las 
comunidades forestales, hasta la mAs dégradada, en la que el pre- 
dominio de las etapas seriales de matorra1 y pastizal sobre las co 
munidades arbéreas climax es mAs acentuado.
Area 1 : Se caracteriza bAsicamente por abarcar dos valles fluvia­
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les, que corren aproximadamente en Angulo recto, y la cuerda que 
los sépara, en la que se destacan cumbres por encima de los 2000 
metros s.n.m. Por encima del piso del roble, la vegetacién estA 
préxima a la climax; el pinar de Pinus silvestris, caracteristico 
de estas zonas, ha sido artificialmente extendido a expensas del 
caducifolio y ocupa la zona baja de los valles. Escasos pies de 
Quercus pyrenaica repartidos entre los pinos son el énico vestigio 
del primitive robledal. La explotacién maderera détermina la pre- 
sencia de zonas en las que el pinar estA bastante aclarado, pero 
las superficies totalmente desarboladas, lo que podriamos llamar 
calveros, son escasas y ocupan en conjunto una reducida superficie. 
En resumidas cuentas, la fisionomia dominante en esta Area es la de 
un bosque de pinos muy denso. Sélo en las zonas mAs bajas de la su­
perficie abarcada se abren grandes claros en el dosel forestal, que 
se cubren sobre todo con un estrato de matorral bastante denso.
La influencia antropégena no es aqui excesiva en lo que respec­
ta a las explotaciones tradicionales - madera y ganaderia - , pero 
el excursionismo y la construccién de chalets y carreteras foresta­
les se ha visto intensificada de forma muy acusada en los ultimos
I I
anos. I
Area 2; Incluye un valle fluvial, en el que se ha construido un em- 
balse de tamaBo medio, y las laderas de una cuerda montaBosa. La ço 
ta mAs elevada ronda los 1800 metros s.n.m. El pinar, aunque ocupa 
una buena extensién, tiene menor importancia,como formacién boscosa, 
que en el Area precedente. Su limite inferior estA muy desplazado, 
de forma que por debajo de los 1300 metros, aproximadamente, se for 
man bosques mixtos de Pinus silvestris y Quercus pyrenaica, merced 
a la agresién continua del caducifolio por el hombre, que dificulta 
enormemente su recuperacién, Debido a esto, es frecuente en los cia 
ros del bosque un matorral muy denso constituido por los brotes es-
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toloniferos del melojo.
El enclnar, mAs o menos denso, ocupa extensas Areas y en expo- 
siclones adecuadas llega a alcanzar los I4OO metros s.n.m. Esto de 
termina que en ciertos enclaves se formen bosques mixtos compues- 
tos por Quercus rotundifolia, Quercus pyrenaica y Pinus silvestris, 
con una gran importancia para la nidificacién de varias de las es­
pecies de la comunidad de Rapaces. Existen en esta Area algunos en 
claves con un alto nivel freAtico durante todo el aBo, en los que 
crecen arboledas de olmos y fresnos (Alno-Ulmion) o de robles y 
fresnos (Fraxino-Ouercion pvrenaicae).
La extensién relative ocupada en esta Area por las diferentes 
comunidades arbéreas descritas es menor que en la precedente. Las 
zonas cubiertas por matorral mAs o menos denso y alto y por pasti­
zales se extienden principalmente por las partes de menor altitud 
de la parcela. AdemAs los calveros del bosque son amplios y en con 
junto ocupan una superficie considerable.
La inf luencia humana sobre esta Area se limita a una explota-^ 
cién ganadera moderada y a una explotacién forestal equiparable en 
intensidad a la del Area anterior. El excursionismo no es aqui ex- 
cesivo y la presencia de dos pueblos pequeBos y varios kilémetros 
de carretera bastante concurridos, dentro de los limites abarcados, 
no détermina a nuestro juicio efectos intensos sobre la biocenosis.
Area 3î Incluye parte de un valle fluvial muy llano y las cumbres 
que coronan sus dos vertlentes. La altitud media del valle es de 
unos 1300 metros s.n.m. y la cota mAs elevada alcanza los I6 4 2.
Las formaciones arbéreas naturales son escasas y ocupan una re­
ducida superficie. Sélo algunas choperas y una mancha formada por 
Quercus rotundifolia y Quercus pyrenaica interrumpen la monotonia 
de un paisaje caracterizado bAsicamente por prados de siega (Cyno­
surion cristati) en el fonde del valle y piornales (Cytision pur«
12
gantis) en las laderas y zonas cacuminales. En los regatos que ba- 
jan desde las zonas altas cÀecen majuelos (Crataegus monogyna) y 
saucos (Sambucus nigra), que no llegan a formar sotos,
Desde el punto de vista de la comunidad de Rapaces es intere­
sante mencionar la presencia de varios pinares repoblados consti- 
tuidos por Pinus pinaster y Pinus silvestris, con extensién, den- 
sidad y porte muy variables, los cuales configuran distintos hAbi- 
tats de nidificacién y en definitive diferentes posibilidades de 
eleccién del punto de cria,
El Area, pese a estar alejada varios kilémetros de las zonas 
pobladas mAs cercanas, recibe influencias de éstas en forma de vi­
sitantes ocasionales, trAfico rodado modérado y desechos del con­
sume humano que a diario son vertidos en un basurero de reciente 
creacién. Por lo demAs, la zona es casi exclusivamente ganadera, 
soportando una explotacién relativamente intensa.
Area 4s Se sitda en la faida de una cuerda de cumbres con altitu­
des que van de los 1500 a los 1600 metros s.n.m. Fisionémicamente 
es muy similar a la anterior, pero la superficie relative arbola- 
da es todavia mAs reducida. En los arroyüelos que bajan de las zo­
nas altas se forman algunos sotos de sauces (Salix spp). Escasos 
chopos y olmos muy dispersos son los unicos vestigios del Alno-Ul­
mion que antano debia tener mayor importancia. Varias repoblacio­
nes de coniferas constituidas por Pinus silvestris, Pinus pinaster 
y Pinus pinea son las dnicas formaciones arbéreas de consideracién 
que permiten la nidificacién de varias de las especies de Rapaces 
considéradas.
Los prados de siega, como en el Area anterior, dan al paisaje 
su fisionomia. Los piornales son prActicamente inexistentes, en tan 
to los matorrales camefiticos integrados por Thymus spp, Lavandula 
pedunculata y Cistus spp (Clase Cisto-Lavanduletea) ocupan extensio
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nés muy amplias, siendo en algunos püntos bastante densos.
La unica explotacién extensiva la constituye la ganaderia, bA­
sicamente de vacuno, El excursionismo es aqui prActicamente nulo y 
la incidencia que varios pequenos pueblos y algunos"kilémetros de 
carretera nacional causan en el entomo, poco importante.
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3. PRESENTACION DE LA COMUNIDAD
3.1. EL PROBLEMA DEL ACOTAMIENTO DE LA COMUNIDAD
A la hora de caracterlzar una comunidad biética, el problema 
capital es quizAs el de su delimitacién espacial. Dado que los fac- 
tores ambientales no cambian por lo general bruscamente sino de 
forma graduai a lo largo de gradientes mAs o menos acentuados, se 
ha discutido si la demarcacién de este "continue" para crear unida- 
des discretas constituye una expresién adecuada de la comunidad. No 
obstante y de aeuerdo con Margalef (1974)» no existen grandes dife- 
rencias entre la adopcién de un sistema de descripcién de gradien­
tes y otro de delimitacién dé tipos de comunidades, estando la elec
cién determinada en gran medida por las caracterfsticas del ecosis- 
ma en cuestién, El éltimo procedimiento viene sugerido allf donde 
un acusado mosaico ambiental hace mAs natural establecer limites 
que définir gradientes de variacién, El marco de nuestro estudio, 
en vivo contraste con el entorno circundante de las tierras de la 
meseta, induce a utilizar este método de trabajo.
Surge entonces el problema de la delimitacién de la superficie 
del Area de estudio, ya que es necesario que todas las especies con 
trascendencia en la estructuracién y dinamismo dé la comunidad es- 
tén présentes en la misma. Entrâmes por consiguiente en el tema de 
la delimitacién de lo que en Ecologfa se ha denominado "Area mini­
ma" y que en la prActica es de dificil solucién (véase Margalef,
1974). El problema se agudiza si, como en nuestro caso, las espe­
cies implicadas tienen una gran movilidad y un Area de influencia 
muy amplia. El compromise entre la necesidad de fijar un Area con 
la mayor extensién posible, a fin de que la visién de la comunidad 
sea fiel, y la disminucién del rendimiento a medida que dicha exten 
sién se eleva es crucial para el establecimiento de la superficie
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que ha de constituir la muestra espacial de la comunidad a estu­
diar.
Habitualmente, la delimitacién prActica del Area minima se ha 
llevado a cabo analizando la variacién de algén parAmetro de la co 
munidad conforme se anaden méltiplos de la superficie inicial de 
muestreo. Normalmente, la diferencia entre un valor cualquiera y 
el precedente decrece a medida que se increments la extensién mues 
treada, de manera que cualquier funcién de este tipo adopta la for 
ma de una curva asintética. La estabilizacién del parAmetro consi­
derado séria entonces indicativa de que se habria alcanzado la su­
perficie en la cual estaria representada la comunidad en cuestién 
(véase la discusién que sobre el particular hace Margalef, 1974)*
En nuestro caso, cada Area restringida se ha subdividido de for 
ma que se obtuviesen subAreas con una superficie similar (aproxima- 
damente 35 Kms. cuadrados), calculAndose en cada una de ellas el né. 
mero de especies nidificantes y su diversidad. AdemAs estos mismos 
parAmetros se han calculado conforme las Areas eran acumuladas se- 
gun un gradiente de disminucién de la cobertura arbérea (figura 1). 
El valor de ambos parAmetros aumenta desde las Areas con mayor co­
bertura hasta aquellas con una forestacién intermedia. A partir djei 
un cierto valor en el gradiente de aclaramiento del dosel forestal, 
el némero de especies decrece lige ramente, en tanto la diversidad 
lo hace de forma mAs acusada. El némero de especies acumuladas se 
estabiliza aproximadamente al ser alcanzados los 200 Kms. cuadra­
dos de superficie de muestreo, es decir, a partir de este valor no 
se anade ninguna especie nueva a la comunidad. La curva de diversi­
dad se estabiliza aproximadamente en el mismo punto, pero por enci­
ma del mismo se nota una reduccién del valor del parAmetro; nétese 
que esto acontece en unidades con una bajisima cobertura arbérea, 
hecho a nuestro entender sugerente de que constituyen zonas de tran 
sicién hacia comunidades distintas.
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Figura 1: Curvas acumuladas de riqueza de especies - S - (en tra
2
zo grueso) y diversidad de especies - 1/^ pi - (en trazo fine), 
Los cfrculos blancos y negros expresan, respectivamente, los va- 
lores de los mismos parAmetros en cada una de las Areas testigoj 
nétese que las Areas 1, 2 y 3 ban sido divididas cada una en dos 
subAreas a efectos de cAlculo, Se expresa convencionalmente la ex 
tensién relative de los grados de cobertura arbérea establecidosj 
negro; > 40^, rayado; entre 10 y 40%, blanco; <10%. Véase el texto.
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En realidad, el 4rea conslderada aglutina una serle de bioto­
pos o habitats muy diferentes fision^micamente - desde cerrados 
pinares hasta praderias de explotaci6n ganadera-, que podrlan en- 
tenderse como ecosistemas independientes en cierta medida y por 
tanto con comunidades diferentes. Con otra perspectiva, dicha drea 
ofrece una relativa homogeneidad ecol6gica y contrasta acusadamen- 
te con los ambientes submontanos, caracterizados por el predominio 
del paisaje cerealista. Considerando la comunidad que nos atane, 
integrada por especies muy mdviles y cuya selecci6n de los biotopos 
de caza estd m5s cercana al "grano fino" (en el sentido con que uti 
liza el concepto Wiens, 1976), pensamos que el mosaico de habitats 
que el drea de estudio reune debe entenderse como un dnico ecosiste 
ma. No obstante, conviene reconocer en 41 un gradiente de cobertura 
de la vegetacidn, que debe constituir el principal factor détermi­
nante de la no total homogeneidad de la comunidad. Las dreas com- 
pletamente deforestadas, que aparecen conforme nos aproximamos a al 
titudes submontanas, deben ser considéradas, como sugiere la curva 
de diversidad acumulada, zonas de contacte con la comunidad o comu­
nidades propias de las regionss situadas en los aledanos de la Cor­
dillera .
3,2. ESPECIES INTEGRANTES: DENSIDAD Y DOMINANCIA
Al inventariar las especies que constituyen la comunidad hay 
que distinguir entre las que nidifican en el 4rea de estudio, y que 
por tanto son fundamentales en el funcionamiento de la misma, y 
aquellas que s4lo estAn présentes en ella de forma ocasional, ya 
sea durante los pasos raigratorios o como consecuencia de visitas es 
porSdicas, las cuales ejercen una influencia temporal y débil sobre 
su estructuraci6n y dinâmica.
En la tabla 1 se presentan los nûmeros absolutos de parejas ni- 
dificantes de las especies que se reproduces en los 240 Kms, cuadra
TABLA 1
2
N&nero de parejàs de las especies nldificantes en los 245 Kms cen- 
sados - las clfras expuestas son pronedlos entre los ralores mlnlmo 
y mdximo de los diferentes afios abarcados - y porcentajes corres- 
pondientes en funcl6n del ndmero, biomasa y métabolisme de manteni- 
miento del total de los individuos de la comunidad.
n@ parejas % ndmeros % biomasa % metabolismo
Milvus migrans (Mm) 8 10,95 14.91 1 4 .1 6
Milvus milvus (Mm*) 3 4.10 6.97 6,08
Circaetus gallicus (Cg) 1.5 2.05 5.73 4 .1 3
Accipiter gentilis (Ag) 2.5 3.42 5.34 4.81
Buteo buteo (Bb) 9.5 1 3 .0 1 18,13 1 7 .0 6
Aquila heliaca (Ah) 2 2.73 1 3 .5 0 7 .8 5
Hieraetus pennatus (Hp) 7.5 10,27 14 .2 1 1 3 .41
Accipiter nisus (An) 1 1,36 0.45 0 ,7 6
Falco subbuteo (Fs) 1 1.36 0,47 0.77
Falco tlnnunculus (Ft) 15.5 21,23 7 ,4 6 12,12
Falco naumanni (Fn) 4 5.47 1 ,3 6 2,55
Tyto alba (Ta) 3.5 4.79 2 ,6 3 3.57
Asio otus (Ao) 4.5 6.16 2,79 4.09
Strix aluco (Sa) 3 4,10 3 .0 7 3 .6 9
Athene noctua (An•) 6,5 8,90 2 ,9 1 4.88
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dos cubiertos, asf como los porcentajes correspondlentes a cada una 
de ellas con respecte al total de les individuos censados en la su- 
sodicha superficie, expresados en funci6n de su ndmero, biomasa y 
metabolismo de mantenimiento (este ûltimo paramétré se ha cuantifi- 
cado mediante la formula propuesta por Kendeigh, 1970, preferible a 
nuestro juicio a las basadas en mediciones del metabolismo estandar; 
véase por ejemplo Lasiewski y Dawso>I967)• De aeuerdo con Odum (1972) 
ni los ndmeros ni la biomasa constituyen un buen criterio para com­
parer el papel funcional de poblaciones que difieren ampliamente en 
las relaciones de tamaho y metabolismo, en tanto la corriente de 
energfa proporciona un indice mds apropiado para comparar los compo 
nentes de un ecosistema. En el caso de nuestra comunidad, en cuya 
composicidn se advierte el hecho al que acabamos de referimos, los 
ndmeros tenderian a infravalorar la importancia de las especies 
grandes como Aquila heliaca, mientras que la biomasa tenderia a su­
pra valorarlas y lo contrario sucederia con las especies mds peque- 
nas como Falco tlnnunculus o Athene noctua, por ejemplo. El cdlculo 
del metabolismo de mantenimiento de las distintas poblaciones impli 
cadas constituye una aproximacidn a la medida del flujo de energia 
atravds de la comunidad y proporciona por ello la visidn mds certe- 
ra del grado en que el predominio ecoldgico estd distribuido entre 
las mismas.
La comunidad se compone de sels especies dominantes (metabolis­
mo superior al 5% del total) y siete especies influyentes (metabo­
lismo entre el 2,5 y el 5 % ) y aunque una de ellas - Accipiter gen­
tilis - quizâs debiera incluirse en el primer grupo, ya que su ba- 
ja detectabilidad hace suponer que su densidad real y por tanto su 
grado de dominancia est4n algo infravalorados, Sdlamente dos espe­
cies nidificantes deben ser considéradas como recesivas y por ello 
poco definitorias de la comunidad en estudioj son 4stas,Falco sub­
buteo y Accipiter nisus. Sus bajisimas densidades y pequefio tamaho
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determinan una débil influencia en los mecanismos internos de es- 
tructuracién. Conviene también destacar el hecho de que ninguna de 
las cuatro especies de Estrigiformes integradas en la comunidad al 
canzan la categorla de dominantes, sin embargo su incidencia glo­
bal como grupo homogéneo, sobre todo desde un punto de vista tré- 
fico, es importante (16,13^ del metabolismo de mantenimiento total), 
Ademés de las especies nidificantes ya citadas, bay otras que 
pueden ser observa das en la regién que nos concieme, bien acciden 
talmente, bien durante los periodos de migracién. En general, du­
rante dichos pdriodos se nota la adicién a la comunidad de efecti- 
vos més o menos numerosos de la mayor parte de las especies nidifi 
cantes, tanto més acusada cuanto més migradora es la poblacién en 
cuestién. Este efecto es por ejemplo muy notorio en Falco subbuteo 
o Buteo buteo, y raés a lo largo de la migracién postnupcial que du 
rante la prenupcial. La incidencia de esta adicién de individuos a 
la comunidad es demasiado corta en el tiempo para conllevar una re 
estructuracién de la misma, como sucede por ejemplo allf donde es­
te fenémeno tiene una mayor entidad tanto en el tiempo como en el 
ndmero de individuos implicado (véase por ejemplo Thiollay, 1975). 
si debe ser interesante la sustitucién de una comunidad estival 
por otra invernal, hecho ya apuntado por Valverde (1967), pero es­
ta problemética queda fuera de los propésitos de este trabajo,
Sélamente una especie de hébitos no migradores y no incluica en 
nuestra lista de especies nidif icantes en las éreas testigo ha si- 
do vista con alguna frecuencia en ellasj nos referimos a Aquila 
chrysaetos, especie cuya vasta érea de influencia (Besson, I9 6 4; 
Brown y Watson, 1964j Brown y Amadon, I9 6 8 ; McGahan, I9 6 8 ; Brovn, 
19 6 9Î Glutz et al», 197Ij Cramp y Simmons, 1979) hace posible su 
observacién a largas distancias de los puntos de nidificacién, Me­
mos tenido noticias de una pareja que al parecer ha nidificado cer 
ca de una de nuestras éreas restringidas; no obstante considérâmes
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al Aguila Real como una especie poco representativa, al menos en 
la actualidad, de nuestra comunidad de montaha. Hay pocos sitios 
apropiados para la nidificacién de esta especie dentro de los li­
mites geogréficos que hemos abarcado, aunque no es descartable la 
posibilidad de que en el pasado fuera més abundante aun a Costa de 
situar sus nidos sobre érboles (Bernis, 1974 y referencias de los 
lugarehos).
Otras dos especies, esta vez migradoras - Circus pygargus y 
R e m i s  apivorus - , pueden ser vistas con relativa frecuencia, so 
bre todo en el paso de otoho. Individuos pertenecientes a la pri­
mera de ellas se ven incluso durante la primavera avanzada y el ve 
rano, aunque siempre en reducidfsimo ndmero, tratdndose de aves jé 
venes que ocupan temporaImente la zona. El Halcén Abejero no es ra 
ro en paso e incluso existen referencias de su nidificacién en la 
vertiente Sur de la Sierra (Paz et al., 1978).
3.3. RELACIONES ENTRE DENSIDAD Y TERRITORYALIDAD
Ya desde Howard (véase Lack, 1954) se ha visto en el comporta- 
miento territorial de las aves una forma de regulacién de la pobla 
cién (Hinde, 1956 y referencias alli contenidas), sin embargo el 
hecho dista mucho de estar aclarado y posiblemente no sea generali 
zable a todas las situaciones (Lack, 1954j Hinde, 1956; Murton y 
Westwood, 1977). Las multiples formas de estructuracién territorial 
que se presentan en las aves (Nice, en Odum, 1972) constituyen un 
hecho que no debe ser a;jeno a esta problemética. Més acuerdo hay en
lo que respecta a la influencia de la disponibilidad de alimente en
el tamaho de los territories, ya sea en funcién de los requerimien- 
tos energéticos de los adultes o de éstos y sus polios (Lack, 1954; 
Hinde, 1956; Stenger, 1958; Honer, 1963; Lack, I9 6 8; Schoener,
1 9 71). No obstante, debe admitirse la existencia de un limite para
la reduccién de la extensién territorial, déterminada por condicio-
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mantes etolégicos (Gibb, 1956; MacCartan y Simmons, 1956), y que 
aboga en favor de un efecto de este parémetro en la densidad de po 
blacién,
Consiguientemente, el modelo territorial intraespecffico de ca 
da una de las poblaciones que integran la comunidad y su conexiôn 
dentro de una posible red de relaciones interespecificas actuando 
enoonjunciéncon los factores ambientales tienen una importancia 
fundamental en la estructuracién de la comunidad.
Nuestro método bésico de estudio ha sido el mapeo de los con- 
tactos individuales sobre cartas 1 /5 0 0 0 0 y la anotacién de todas 
aquellas conductas que ofrecieseh informacién sobre la extensién y 
limites territoriales (ataques a otros individuos, desplazamientos 
largos, vuelos nupciales, observaciones simulténeas de maniobras 
de marcaje territorial, etc.). Este método ha sido sobre todo étil 
en especies con un comportamiento territorial acusado, ya fuese so 
bre toda la superficie del érea de influencia de cada pareja - Bu 
teo buteo - o sélo en las proximidades del nido - Hieraetus pen­
natus -.
En las figuras 2a y 2bpuede notarse que los territories adoptan 
una forma mis o menos eliptica, pudiéndose entonces calcular su su 
perficie mediante la aplicacién de la férmula de una elipse cuyos 
ejes mayor y menor son medidos sobre el contomo dibujado. Aclara- 
remos que hemos entendido como "territorio” el érea de influencia 
de una déterminada pareja reproductora, concepto que coincide con 
el "home range" sajén y que dependiendo de la especie considerada 
seré integra o sélo parcialmente defendido contra conespecificcs.
En aquellos casos en los que unicamente una reducida érea al- 
rededor del nido era defendida, produciéndose entonces con fre­
cuencia distribuciones contagiosas de nidos (se ha registrado es­
ta circunstancia en Milvus migrans, Falco tlnnunculus y Falco nau 
manni), el reconocimiento de territories individuales no ha sido
1 Km
Figuras 2a y 2b(pagina siguiente): Territorios de Buteo buteo —
y Hieraetus pennatus -- ♦---. Se representan las curvas de nivol
cada 100 metros, los pueblos, rfos, carreteras principales y 
formaciones végétales dominantes; punteado: pinar, en gris; en- 
cinar con robles y pinos, en bianco: pastizal.
s
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posible. En estas circunstancias hemos debido contentarnos con la 
delimitacl6n de un ârea de influencia airededor del ndcleo de ni­
dos del conjunto de parejas vecinas,
Cuando la extension de los territorios era excepcionalmente 
grande (como sucede en Aquila heliaca, Circaetus gallicus y, en me 
nor medida, en las dos especies de Milvus), el procedimiento des- 
crito da unos résultados mediocrés, ya que se produce entonces 
una reducei6n y dispersion de los contactos que hacen dificil el re 
conocimiento de los limites. Se ha utilizado un sistema alternative 
consistente en registrar la distancia mâxima a la que un individuo 
fue visto de su nido y medir la extensiOn de su territorio a partir 
de ella, Hemos definido para ello un territorio minimo - Tm - , en 
el que dicha distancia séria el diOmetro de un hipotético territo­
rio circular en el que el nido estaria situado idealmente en un bor 
de, El territorio mâximo - TM - séria el calculado utilizando la 
susodicha distancia como radio, es decir, el nido se situaria en es 
te caso en el centre del circule résultante (véase la figura 3 ).
En lineas générales, hay una buena correlacién entre los valo-* 
res que toma la superficie del territorio real - medida en nueve 
casos en los que los limites pudieron ser determinados con preci- 
sién - y los de Tm correspondlentes (figura 4), No obstante, los va 
lores que proporciona el cilculo del territorio minimo estén casi 
siempte por debajo de los obtenidos mediante el mapeo de contactos, 
sin embargo el error cometido no es demasiado alto (tabla 2), A de,* 
mis, la magnitud de dicho error puede depender en parte de la espe 
cie considerada, seguramente en funcién de las diferentes formas 
que adopta el territorio, Por consiguiente, hay que hacer la salve 
dad de que la aseveracién de la extensién territorial mediante el 
célculo de Tm en especies distintas de las très en las que se ha 
comprobado la bondad del parémetro puede salirse del margen de error 
obtenido en los célculos para los que han servido de testigos estas
^6
nidoTm TM
Figura 3î Representacirfn esquem^tica del significado del te­
rritorio m^ximo - TM - y del territorio minimo - Tm - en 
relaci6n a las localizaciones relatives del nido y de la obser- 
vaci6n m^s lejana a ëste de un individuo presumiblemente propie- 
tario del mismo (estrella). Véase el texto.
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Territorio real (Kms )
Figura 4î Relaci6n entre la superficie del territorio real y del te­
rritorio minimo (Tm) . O H. pennatus, # B. buteo, ■ A. heliaca. La ll- 
nea représenta una correlacién teérica perfecta.
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éltimas.
La media aritmétlca entre Tm y Tli adquiere un valor siempre por 
encima del real, siendo el error cometido mediante el célculo de di 
cho parémetro muy superior al anterior (tabla 2). Obviamente enton­
ces, TM proporciona valores que en todos los casos quedan muy lejos 
de los observados, lo que sugiere que el nido no se sitda en el cen 
tro del territorio como norma general.
En la tabla 3 se dan los valores medios de Tm y Tm+TM/2, as! co 
mo los radios correspondlentes, en cada una de las Falconiformes de 
la comunidad, Igualmente se especifica el valor medio del territo­
rio real en aquellas especies en las que ha podido determinarse con 
precision. En general, puede obsèrvarse también ahora una buena 
aproximacién entre los valores promedio de Tm y los del territorio 
real correspondlentes,
Seguidamente hacemos una descripcién de las caracterfsticas 
més sobresalientes de las tendencias territoriales observadas en 
las especies dominantes de la comunidad.
Milvus migrans
La distribucién de sus nidos en el érea de estudio es claramen 
te contagiosa, circunstancia habituai en esta especie (Glutz et al., 
1971; Fernéndez Cruz, 1973; Delibes, 1975; Cramp y Simmons, 1979), 
aunque hemos controlado también alguna pareja nidificando solitaria. 
El numéro de nidos en las agregaclones ha oscilado entre dos y cin- 
co y las distancias entre ellos no han sido nunca inferiores a los 
50 metros ni superiores a los 2 0 0, lo que se ajusta a la generali- 
dad de los datos referidos por diferentes autores (véanse referen­
cias en Glutz et al., 1971 y Cramp y Simmons, 1979).
Consecuencia inmediata de este tipo de estructuracién territo­
rial es la comparticién del érea de alimentacién entre las parejas 
que nidifican préximas entre si, Los Milanos Negros llegan a ale- 
jarse hasta 6 kilémetros del nido en busca del alimente, lo cual
2%
TABLA 2
Superficie del territorio real (en nueve casos en los que se midié 
con precision) j valores correspondlentes de territorio minimo (Tm) 
y territorio medio (Ta+TM/2). Se express ademis el error cometido 
en cada caso y en conjunto como porcentaje del valor de la superfi­
cie del territorio real. Véase el texto.
Territorio
real
(Kms^)
Tm+TM/2
Tm (Kms ) % error (Kms ) % error
B. buteo
H. pennatus
A. heliaca
4.40 7 .0 6 60.45 17.66 301.36
8.16 4.90 39.95 12.26 50.24
1.94 1.76 9.27 4.41 127.31
2 .9 2 3.14 7.53 7.85 168.83
4.09 3.14 23 .22 7.85 91.93
7.85 7 .06 10.06 17 .86 127 .51
9.42 8.24 12,52 20.70 119.74
23.56 12.56 46 .68 31.40 33 .27
76.77 56.74 26.09 141.86 -84.78
X- 26.19 X- 122.77
TABLA 3
2
Valores de superficie (en Kas ) del territorio minimo (Tm) y del 
territorio medio (Tm+TM/2), y de los radios correspondientes, cal- 
culados para las especies de Falconiformes de la comunidad. Se dan 
ademés los valores medios del territorio real en très especies en 
las que se midié con precisién.
superficie superficie superficie
minima radio media radio real media
Milvus migrans 28.27 2.99 70 .68 4.74 -
Milvus milvus 23.75 2.74 59.39 4.34 -
Circaetus gallicus 122.71 6.24 306.79 9.88 -
Accipiter gentilis 1.76 0.74 4.41 1.18 -
Buteo buteo 11.21 1.88 28.04 2 .9 8 8.99
Aquila heliaca 56.74 4.24 141.86 6 .71 76.7 7 ,
Hieraetus pennatus 8.24 1.61 20 .71 2 .5 6 7.59
Falco tlnnunculus 0.50 0.39 1.25 0 .6 3 -
Falco naumanni 0.19 0.24 0 .4 8 0.39
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détermina que el érea de influencia de una agrupacién de parejas 
nidificantes sea muy extensa. No obstante se nota una cierta ten- 
dencia a la concentracién de los individuos en vuelo de prospec- 
cién en puntos de abundante alimente (basureros, pueblos, carre­
teras, etc,),
Milvus milvus
Las diferentes parejas crian muy separadas entre si; la distan 
cia mener registrada entre dos nidos ha sido de 7 kilémetros, Los 
territorios se superponen muy poco o nada, seguramente como conse­
cuencia de la baja densidad de poblacién de esta especie en el Gua 
darrama, hecho que contrasta con lo sefialado por otros autores que 
han estudiado al Milano Real en el Paleértico Occidental,en el sen 
tido de una marcada comparticién de las éreas de caza (Walter Da­
vies y Davies, 1973; Cramp y Simmons, 1979). Ademés nunca hemos po 
dido comprobar la explotacién por parte de miembros de parejas di­
ferentes de éreas especialmente favorables para estas aves (basure 
ros, aledahos de pueblos, etc,), hecho en cambio frecuente en Mil­
vus migrans, como ya se ha sefialado.
Buteo buteo
De las especies que componen nuestra comunidad es la que posee 
un comportamiento territorial més exacerbado. La totalidad del érea 
de influencia de la pareja es defendida contra invasores de su mis­
ma especie, siendo los enfrentamientos muy violentos, El grado de 
intensidad de esta defensa decrece no obstante con la distancia al 
nido, de forma que en las éreas més alejadas de éste puede darse 
una cierta superposicién de los territorios, Ademés, conforme la 
extensién de estos ultimes se hace mayor, las dificultades para la 
vigilancia de sus lindes aumentan y es entonces posible una cierta 
comparticién de los cazaderos, aunque nunca tan acusada como la se 
nalada por algunos autores (Thiollay, 19^7; Cramp y Simmons, 1979)«
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Consideramos, ademés, que este hecho no es indicative de la tole-
!
[ rancia de individuos ajenos a los reproductores dentro de los li-
ji mites de su territorio.
f i
La extensién territorial de esta especie es en promedio simi­
lar a la registrada en otras zonas europeas (véase Thiollay, 1Ç67; 
Cramp y Simmons, 1979), pero su densidad es considerablemente me­
nor que la calculada en esas mismas zonas. Esta circunstancia tie 
ne su explicacién en el hecho de que la estima del primer paréme- 
tro ha estado bésicamente determinada en nuestro caso por los va­
lores obtenidos en las éreas de mayor densidad de poblacién, don­
de los territorios son més pequeHos. Por el contrario, el célculo 
del segundo de dichos parémetros se ha efectuado sobre la superfi­
cie total del érea de estudio (240 Kms. cuadrados), gran parte de 
la cual posee unos bajisimos efectivos de la especie en cuestién.
No obstante, incluso en las éreas de méxima densidad no llegan a 
alcanzarse las cifras dadas por otros autores. Consiguientemente, 
a igualdad de extensién territorial, las mayores densidades nota- 
das en otras zonas europeas parecen explicar la més alta superpo­
sicién de las éreas de influencia que, como ya hemos mencionado, 
se observa en ellas.
Aquila heliaca
La baja densidad de poblacién que esta especie tiene en el Gua 
darrama y la gran extensién que tienen los territorios de las di­
ferentes parejas (véanse los datos que dan Valverde, 1960; Brown y 
Amadon, 1968; Glutz et al., 1971 y Cramp y Simmons, 1979 para otros 
puntos del érea de distribucién de la especie) hacen dificil pré­
ciser los rasgos de su comportamiento territorial, ya que la pro- 
babilidad de encuentros entre individuos es muy baja y més baja aun 
la de que sean detectâdos por un observador. No obstante, pensamos 
que esta reducida densidad de poblacién no puede ser tomada como 
efecto de un comportamiento territorial intransigente que tenderia
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a mantener muy alejadas entre si a las diferentes parejas; las cau 
sas son sin duda coraplejas y no hacen ahora al caso, pero, aunque 
su actuacién es negative sobre el todo poblacional, su incidencia 
a nxvel individual es seguramente positiva al permitir la relaja- 
cién de posibles tensiones territoriales,
Hieraetus pennatus
En esta especie, sélo una zona con un radio de algunos cientos 
de metros en torno al nido es defendida. El érea de influencia de- 
limitable considerando la densidad de los contactos sobre el mapa 
es abandonsda con cierta frecuencia por los miembros de lu pareja 
que la configura, de lo que résulta una cierta imprecisién de los 
limites del territorio trazado por este procedimiento. Por consi­
guiente, alll donde la densidad de Aguilas Calzadas es més alta, 
la superposicién de las éreas de caza de las parejas préximas es 
mayor. Nétese que este modelo de estructuracién espacial de los 
territorios segén su tamano y densidad de poblacién es opuesto al 
que caracteriza a Buteo buteo y aparentemente es consecuencia de 
los diferentes comportamientos territoriales que se presentan en 
ambas especies. En Hieraetus, los enfrentamientos intraespeclficos 
son muy rituales y carentes de la espectacularidad que poseen los 
de Buteo.
Falco tlnnunculus
El modelo de comportamiento territorial es bastante parecido 
al de H. pennatus, desde el momento en que sélo es defendida una 
pequiena porcién del territorio, en la que se sittSa el nido (lo 
misnno afirma Cavé, I9 6 8). La distancia minima registrada entre dos 
nidos ha sido de 40 metros. La superposicién de las éreas de ali- 
menibacién de parejas vecinas, relativa a la superficie total del 
territorio, es mayor que en el Aguila Calzada. Es frecuente encon­
tre a* en este falcénido concentraciones de nidos séparados por po-
33
cas decenas de métros, circunstancia que parece frecuente en otros 
puntos de su érea de distribucién (Glutz et al., 1971 ; Frost, 1972; 
Simms, 1973; Young, 1973; Cramp y Simmons, 1979); la mayor densidad 
registrada por nosotros ha sido de seis parejas en 25 hectéreas. No 
obstante, las escaramuzas entre parejas préximas parecen indicar 
que dichas agrupaciones deben verse, més que como efecto de unas 
tendencias gregarias, como una consecuencia de la escasez de luga- 
res de nidificacién apropiados para la especie en puntos que, por 
otra parte, poseen recursos alimenticios abondantes (Ferguson-Lees, 
1972; Cramp y Simmons, 1979). La elevada frecuencia de ocurrencia 
de nidos separados varios kilémetros de los de las parejas més cer- 
canas apoya la validez de la argumentacién precedente.
El comportamiento territorial interespecifico se estructura en 
general segun un orden de tamanos, de ma ne ra que una determinada 
especie no toléra en su territorio a aquellas con un peso superior, 
Asi se han observado ataques de Falco tinnunculus y Falco subbuteo 
a Buteo buteo, Hieraetus pennatus, Milvus spp. y Aquila heliaca, 
asl como de Buteo buteo y Hieraetus pennatus a Aquila heliaca. El 
mismo carécter de tolerancia o intransigencia de que hace gala una 
determinada rapaz con sus conespecificos se manifiesta en esta red 
de relaciones interespecificaa. De cualquier forma, dicho compor- 
tamiento territorial - no entramos en consideraciones sobre el sig 
nificado etolégico - no évita la superposicién de las éreas de ca­
za y tampoco la de las éreas de nidificacién defendidas contra in­
dividuos de la misma especie.
El estudio de los comportamientos territoriales de Buteo buteo 
y Hieraetus pennatus, especies en las que més se ha podido incidir 
sobre este aspecto de la biologia de las Falconiformes, nos ha per 
mitido notar algunas caracteristicas sobresalientes de las relacio 
nés entre la estructuracién espacial del territorio y los rasgos
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més destacados de la vegetacién y de la topograffa del terreno. La 
variacién de la extensién del territorio con la estructura y ade- 
cuacién del hébitat ha sido senalada por diversos autores (Andrew, 
1 9 5 6; Gibb, 1 9 5 6; MacCartan y Simmons, 1956). En el caso de las dos 
especies en cuestién, dicha extensién parece asociada al grado de 
cobertura arbérea; en H«pennatus se increments conforme disminuye 
la densidad de arbolado, en tanto en B. buteo la relacién no es li 
neal» En esta éltima especie, la menor superficie corresponde a 
las éreas con cobertura intermedia; en los puntos muy boscosos y 
en zonas muy deforestadas la extensién territorial se eleva consi­
derablemente (figura 5),
Hemos establecido la adecuacién del hébitat a una determinada 
especie en funcién de las diferencia's entre la estructura arbérea 
del mismo, definida segén clases de cobertura, y el grado de selec- 
cién que de dichas clases hace la especie en cuestién segûn la ex- 
presiénî
AH= Z  I I
en la que p^ es la proporcién de una clase de hébitat i existante 
en un érea determinada y p^^ la proporcién con que dicha clase es 
visitada por una especie j en el conjunto de todas las observacio­
nes de caza. Los valores obtenidos se han tipificado a fin de que 
oscilen entre O y 1. Ademés han sido transformados de forma que 
cuanto més préximo a 0 se encuentre un determinado valor, menores 
serén las diferencias entre las caracteristicas del hébitat de ca­
za ideal y las del hébitat real de una zona y por tanto mayor seré 
la adecuacién de este ultimo para la especie en cuestién.
Dado que la diferencia entre la superficie de los territorios 
de B. buteo y H. pennatus no es estadisticamente significativa 
(P< 0.1 ; test de Mann-Whitney, dos colas), los valores para ambas
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Figura 5 : Relaci6n entre la superficie del territorio y el grado 
de cobertura arbérea en Hieraetus pennatus (O) y Buteo buteo (•). 
1: 10%, 2: 10-40%, 3: 40%. Los puntos representan valores medios
en très âreas testigo; las lineas verticales unen los valores ex­
tremes de superficie medidos.
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especies obtenidos en cada una de las ireas restringidas considéra 
das en el estudio de este aspecto de su biologia se han incluido 
en un anâlisis de correlacién entre este parimetro y la adecuacién 
al hébitat (AH) (figura 6). El résultado es significative (r^= Ij 
P < 0.01 ; una cola) y la correlacién parece ser ligeramente curvi- 
lineal, pudiéndose concluir entonces que conforme una determinada 
érea se aparta de las caracteristicas idéneas para el modelo de se 
leccién de hébitat de caza seguido por una especie, su territorio 
se amplia de forma proporcional a la pérdida de calidad de dicha 
érea.
La abundancia de alimente actéa presumiblemente en combinacién 
con la estructura del hébitat (patchiness) en la determinacién de 
la tendencia que acabamos de serialar (MacArthur y Pianka, I9 6 6). A 
medida que disminuye la cobertura arbérea se simplifica la estruc­
tura de la vegetacién y seguramente se reduce la densidad de presas 
potenciales (siempre desde la perspectiva de las dos especies a las 
que nos estamos refiriendo). Pero ademés, la estructura de la vege­
tacién esté asociada al grado de dificultad para capturar las pre­
sas, de forma que en algunas éreas las parcelas propicias para de- 
sarrollar las actividades cazadoras estén muy separadas entre si o 
son muy pequenas - esta problemética debe afectar por ejemplo a 
Buteo buteo alli donde la cobertura arbérea es muy densa -. Este 
hecho debe repercutir en un aumento del tiempo empleado en atrave- 
sar parcelas no explotables (traveling time) y subsiguientemente 
en una utilizacién menos selective de dichas parcelas (véase MacAr 
thur y Pianka, I9 6 6), lo que incide necesariamente en la ampliacién 
de la superficie del territorio.
En las figuras 2a y 2bpodia notarse una tendencia a que los te­
rritorios de Buteo buteo adoptasen una forma eliptica con un eje me 
nor relativamente més corto cuanto més baja fuese su superficie. 
Ademés, senalaremos que los territorios se alargan desde las zonas
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0.15 0.3 0.45 0.6
adecuacién del hébitat (AH)
Figura 6 : Relacién entre la adecuacién del hébitat - AH - y la 
superficie del territorio en très de las éreas testigo.# Buteo bu 
teo, O Hieraetus pennatus. El valor 0 del eje de abscisas repré­
senta una adecuacién perfecta al hébitat, Véase el texto.
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forestales hacia las éreas més desarboladas, hecho que parece de­
terminado por una Interaccidn entre las caracteristicas fisiogré- 
ficas del terreno y el modelo de comportamiento territorial de la 
especie. La explicacién parece obvia si consideramos que en estos 
puntos, al ser inmediatos a los menos favorables para esta rapaz 
- densos pinares y praderias desarboladas -, las presiones terri­
toriales son menores que en aquellos con unas caracteristicas ép- 
timas. En Hierâetus pennatus el fenémeno comentado no es percep­
tible, sin duda a causa de la relajacién de tensiones territoria­
les que se dériva del comportamiento menos intransigente de esta 
pequena éguila,
3.4. EVOLUCION TEMPORAL
Nuestra visién habituai de una comunidad de aves suele conlle­
var una cierta idea de estaticidad, ya que su descripcién se suele 
realizar sobre un fragmente temporal, més o menos corto, del proce 
so dinémico consustancial a la misma. Aunque las dificultades meto 
dolégicas hacen casi siempre necesario dicho acotamiento, no por 
ello hemos de dejar de intentar una aproximacién al conocimiento de 
los cambios estacionales e interanuales que tienen lugar en su com- 
posicién y estructura, Con respecte a los primeros hay que decir 
que el ecosistema estudiado se caracteriza por poseer una comunidad 
de aves de presa que podriamos llamar de primavera-verano, Efecti- 
vamente, una gran mayorfa de las poblaciones que nidifican aquf 
abandonan total o parcialmente la zona durante el otoho avanzado y 
la mayor parte del invie m o ,  sin duda a causa de la adversa clima- 
tologfa en este période anual. Un ejemplo se muestra en la figura 7 
con très especies en las que se puede apreciar que la distribucién 
de los contactos en franjas altitudinales varia considerablemente 
entre ambos periodos estacionales y traducen un hecho en cierto mo 
do esperable; las très especies implicadas muestran una clara ten-
3"^
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dencia a la ocupacién durante la prlmavera y el verano de éreas més 
altas. En otoho e invierno una buena parte de sus poblaciones res­
pectives deben descender de la cota que constituye el nivel infe­
rior de nuestra érea de estudio. Sin pretender buscar en este he­
cho una justificacién a la eleccién de la comunidad estival, no ca
be duda de que durante el periodo invernal la simplificacién de su 
composicién debe conducir a mecanismos de estructuracién mucho me­
nos complejos y por tanto menos ilustrativos de la organizacién co 
munitaria.
Las variaciones anuales de los efectivos poblacionales y de la 
composicién de la comunidad, muy caracteristicas de los ecosiste­
mas de altas latitudes (véase por ejemplo Hagen, IÇôÇj Linkola y 
Myllyméki, I9 6 9) y asociadas generaImente a ciclos régulares de 
abundancia de las presas bésicas, sélo cobran un significado cuan 
do se estudian a largo plazo. Cualquier investigacién realizada 
en un lapso de tiempo de unos pocos ahos no podré més que extraer 
una impresién general sobre dicha problemética. Dentro de este 
contexte, diremos que la mayor parte de las poblaciones que cons­
tituyen nuestra comunidad han mantenido una notable constancia de 
sus efectivos numéricos durante los ahos en los que se ha desarro 
llado el présenté estudio. No obstante, a lo largo de su exposi— 
cién se comentarén las oscilaciones notadas en déterminadas pobla 
clones y se tratarén de relacionar con posibles ciclos de abundan 
cia del ecosistema en cuestién.
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4. ECOLOGIA ALIMENTARIA
4.1. METODOS DE ESTUDIO
A lo largo de to do el periodo de tiempo que abarca el prf^sente 
estudlo se ban recogido todas aquellas egagr6pilas y restos de pre 
sas encontrados en los nidos o en sus aledanos y bajo los posade- 
ros utilizados por las rapaces intégrantes de la comunidad. En al- 
gun caso se ha forzado a los polios a regurgitar el contenido del 
bûche a fin de obtener una visidn précisa de su dieta. Con este mis 
mo fin se han empleado un cierto ndmero de horas en observacidn di­
rects de varies nidos desde un "hide" (véase m&s adelante).
La cuantificacidn de las frecuencias relativas de presentacidn 
de los diferentes tipos-presa establecidos ha constituido la difi- 
cultad fundamental de cara a la caracterizaci6n del régimen alimen 
ticio de una especie determinada. Este es consecuencia de la dife- 
rente probabilidad de aparici^n en las egagr6pilas o de ser detec 
tado como "reste" que tiene un elemento-presa en funcidn de una se 
rie de atributos como son el peso, digestibilidad, caracterfsticas
de las partes no aprovechables por el predador, etc, Aunque esta
I I
problematics afecta b^sicamente a las rapaces diumas (véase por 
ejemplo Valverde, I9 6 7), no estS del todo ausente cuando de estu- 
diar el régimen alimenticio de las Estrigiformes se trata (por 
ejemplo Southern, I9 6 9).
Por lo que se refiere a los restos de presas, se encuentran con 
més frecuencia las de tamaho mayor, ya que normalmente tienen més 
porcién desechable. A igualdad de tamaho, los restos de las aves 
son més fécilmente détectables a causa de la conspicuidad de las 
plumas frente a otros residues queratinicos (pelo, escamas, etc.), 
El anélisis de egagrépilas es entonces necesario para détectar 
aquelles elementos que a causa de su reducido tamaho no dejan ha-
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bitualmente trazas en los nidos. Ademés, determinadas presas comi- 
das por los adultos no son transportadas hasta el nido, como m5s 
adelante veremos, siendo por ello détectables unicamente en sus 
egagrépilas, Por otra parte, y a causa de la fuerte accién de los 
jugos digestives de los miembros del grupo de las Falconiformes, 
no es habitual poder dar més que la presencia de un dnico elemen­
to-presa en la egagrépila, cuando acaso el numéro ingerido por la 
rapaz habla side mayor, Una cuantificacién relativamente précisa 
es en cambio factible en las Estrigiformes, pese a que parece in­
evitable un cierto sesgo de los résultados, cuya magnitud depende 
de la especie considerada (Raczynski y Ruprecht, 1974), Por otra 
parte, las capturas de un cierto tamaho pueden ser consumidas por 
varios individuos (padres y polios normalmente), con lo cual un 
dnico elemento-presa puede ser contado como varios si se recoge un 
lote de egagrépilas perteneciente a una familia; este problems 
afecta poco al andlisis de la dieta de las Estrigiformes, ya que 
el recuento de elementos-presa no se basa en datos de presencia 
por egagrépila, sino en la contabilizacién de determinadas estruc- 
turas anatémicas (crdneo, mandfbula, sinsacro, etc,). De cualquier 
forma, las circunstancias expuestas obran en diferentes sentidos y 
en cierta medida contrarestan reclprocamente los efectos de sesgo 
que tienden a introducir en los resultados,
Puntualizadas las a nuestro juicio principales fuentes de error 
de la metodologfa empleada, diremos que hemos optado por considerar 
cada presencia en una egagrépila de Falconiforme como una unica pre 
sa, a menos que los elementos identificables permitiesen aseverar 
el ndmero preciso. Las presas identificadas como "restos" se han su 
mado a las determinadas por el procedimiento al que acabamos de re- 
ferirnos para obtener un global sobre el que se han calculado los 
porcentajes de cada grupo-presa en las distintas especies de la co­
munidad, Dicha alternativa se ha seguido en varios estudios sobre
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rapaces diurnas (Delibes, I975î Delibes et al., 1975, Amores, 1979), 
aunque en otros casos los resultados obtenidos mediante la identifi 
cacién de los restos de presas, por un lado, y anélisis de egagré­
pilas, por otro, se han tratado separadamente (Valverde, I9 6 7; De­
libes, 1978).
La determinacién del tamaho y/o edad de las presas tiene un do- 
ble interés de cara a définir el espectro de predacién en funcién 
del peso de la presa y cuantificar el aporte biomisico de los dife 
rentes grupos-presa establecidos segun este u otro criterio. A las 
especies con un intervalo de variacién del peso relativamente es- 
trecho se les ha otorgado un valor promedual de acuerdo a datos 
propios y bibliogréficos, en tanto para aquellas en las que dicho 
intervalo, desde los individuos jévenes a los adultos, era relati­
vamente amplio se han establecido varias clases a cada una de las 
cuales se les ha asignado un peso medio otra vez sobre la base de 
datos propios y bibliogréficos,
4.2. ESPECTRO ALIMENTARIO POR ESPECIES Y FORMA DE UTILIZACION DE 
LOS RECURSOS TROFICOS POR LA COMUNIDAD
En la tabla 4 se presentan los porcentajes con que los diferen 
tes taxones considérados y la carroha estAn présentés en la dieta 
de las especies dominantes e influyentes de la comunidad, tanto en 
funcién del némero de capturas como de su aporte biomésico. En la 
figura 8 se representan la distribucién de frecuencias de captura 
- globalmente y en cada uno de los très grupos de vertebrados que 
soportan energéticamente a la comunidad - y la proporcién de bio- 
masa aportada por las diferentes categorfas pondérales fijadas, las 
cuales han sido establecidas asumiendo una distribucién aproximada- 
mente log. normal del peso de las presas en la naturaleza (Schoener, 
19 69J Hespenheide, 1971). Informacién detallada sobre los elemen— 
tos-presa déterminados se dan en el apéndice 1.
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Figura 8 ; Distribucién de frecuencias de captura (histograma 
blanco) y de aporte biomésico (histograma tramado) de las cate­
gories pondérales establecidas. Se expresan también las fre­
cuencias de captura de dichas categorlas en cada uno de los très 
grupos taxonémicos fundamentâles como soporte energético de la 
comunidad; mamlferos: llnea fina, aves: llnea de puntos, repti­
les: llnea gruesa.
Categorlas pondérales:
1. 0 - 3 gramos
2 . 4 -9 gramos
3 . 1 0 -27 gramos
4 . 2 8 -8 1 gramos
5 . 8 2 -2 4 3 gramos ,
I I
6 . 24 4 -7 2 9 gramos
7 . 7 3 0 -2 1 2 7 gramos
8 . ^  2187 gramos
(Véanse las dos pAginas siguientes)
4?
loo
50
M. migrans M. milvus
100-,
50 -
A, gentills
A, hellaca
B, buteo
1 2  3 4 5 6 7
H, pennatus
1 2 3 4 5 6 7
loo 1
50 -
100
50
100 _
50
F . tinnunculus
T. alba
S. alùco
F « naumannl
A . obus
A« noctua
1 2 3 4 5 6 7
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La diversidad tréfica, utilizada habituaImente como estimador 
de la amplitud del nicho tr6fico (Hurtubia, 1973J Herrera, 1974) 
se ha cuantificado mediante la siguiente expresign basada en el fn 
dice de Simpson:
n 2 
B= 1 / ^  p^
donde p^ es la proporci<5n de los recursos de la clase i. Los valo— 
res que toma el indice varfan entre 1 y n.
A causa de que el diferente n&nero de muestra obtenido en las 
distintas especies podfa actuar como un importante componente de 
variacién de las proporciones de los grupos-presa peor représenta- 
dos en sus dietas respectivas, hemos entendido que la utilizacién 
de un indice sensible fundamentaImente a los cambios de aquelles 
taxones con una mayor importancia (Peet, 1974) era lo mAs adecua- 
do a efectos comparatives. El indice se ha calculado para cada es­
pecie en funcién de taxones y de categorias de peso de la presa, y 
en ambos casos segén frecuencias de captura y de aporte biomAsico. 
Los parAmetros asi definidos se han designado abreviadamente de la 
siguiente forma:
BTN diversidad taxénica numérica 
BTB diversidad taxénica biomAsica 
BPN diversidad pondéral numérica 
BPB diversidad pondéral biomAsica
Los valores de dichos parAmetros en las especies de la comunidad 
se presentan en la tabla 5»
El grupo de las Estrigiformes aparece segregado del resto de 
las especies merced a los reducidos valores que toman en las pri­
meras los parAmetros descritos y que revelan una relativa especia- 
lizacién alimentaria, mAs acusada en lo que respecta a la caracte-
/‘I
tabla s
Valores de los parAmetros de diversidad tréfica en las especies 
de la comunidad» VAase el texto»
Pésod-presa Taxones-presa
BPH BPB BTN BTB
Milvus migrans 3.424 2 .8 5 0 3 .654 2 .976
Milvus milvus 2 .3 1 0 4 .2 0 5 2 .678 2.559
Accipiter gentilis 3 .2 1 0 3 .005 1.731 1 .985
Buteo buteo 4 .8 4 0 2 .673 3.743 2 .566
Aquila heliaca 3 .718 3 .467 2 .265 1.632
Hieraetus pennatus 2 .315 2 .3 6 0 2 .8 2 0 2 .2 1 0
Falco tinnunculus 1.717 3 .895 1 .196 3 .866
Falco naumanni 1.183 2.775 1 .085 2.198
Tyto alba 1 .663 1 .912 1 .024 1 .012
Asio otus 1.491 1 .6 7 0 1 .145 1 .142
Atrix aluco 2.256 1 .988 2 .066 1.177
Athene noctua 1.212 1 .511 1.111 1.468
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rizacién taxénica de las presas que a su tamano. Las cuatro espe­
cies implicadas dependen energéticamente en gran medida de los ma- 
miferos, aunque dos de ellas - Athene noctua y Strix aluco - de- 
predan insistentemente sobre invertebrados. La gama de pesos de 
sus presas es también relativamente reducida, exhibiendo todas ellas 
una alta dependencia energética de las clases 3 Y 4« Sélo Strix alu 
co, capaz de capturar conejos de reducido tamano, hecho ya sehala- 
do en otros ecosistemas mediterréneos (Lépez Gordo, 1973î Lépez Gor 
do et al., 1977)5 recibe un importante aporte biomésico de la clase
5 . El espectro de predacién de esta especie en funcién de categorias 
pondérales es el més equilibrado de las cuatro que estâmes ahora tra 
tando.
En las rapaces diumas la diversidad tréfica es notablemente 
mayor, Sélamente los valores de BTN y BPN en los dos cernicalos 
- Falco tinnunculus y Falco naumanni - son similares a los que ha- 
biamos registrado en las Estrigiformes de la comunidad. Ambas espe­
cies depredan intensamente sobre medianos y grandes insectos, ex- 
presién de lo cual son los reducidos valores que toman los parAme­
tros de diversidad tréfica numérica. Sus respectivas dependencias 
energéticas de las diferentes categories pondérales o taxénicas re 
sultan en cambio relativamente equilibradas, sobre todo en Falco 
tinnunculus, determinando valores superiorss de los parAmetros que 
miden la diversidad biomAsica,
En Buteo buteo se présenta una tendencia opuesta a la registre 
de en los cernicalos, ya que frente a valores no rauy diferentes de 
BTB y BPB exhibe una elevada diversidad de predacién, sobre todo 
en funcién de categorias pondérales, Pese a esta distribucién alta 
mente equilibrada de las frecuencias con que el Ratonero depreda 
sobre diferentes tipos de presas, se nota una clara tendencia a que 
dentro de los vertebrados incluidos en su dieta predominen los per 
tenecientes a la clase 5. Este hecho, que détermina una elevada de
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pendencia energética de esta categoria pondéral, y la alta propor­
cién de la biomasa consumida que le aportan los mamiferos, conse­
cuencia en buena medida de la captura de algunos individuos muy 
grandes, explican los reducidos valores que la diversidad tréfica 
biomAsica toman en esta rapaz. Como rasgos diferenciales principa­
les del espectro alimentario del Ratonero en nuestro ecosistema 
con respecto al exhibido en Areas centroeuropeas (véase SlAdek, 
I9 6 I; Pinowsky y Ryszkowski, 1962; Glutz et al., 1971; Cramp y Si­
mmons, 1 9 7 9) bay que citar la importancia que en detrimento de los 
pequenos mamiferos tienen aqui los reptiles y el conejo. En Gran 
Bretana, sin embargo, esta especie-presa tiene también una impor­
tante representacién en la dieta del predador (Moore, 1957» Tubbs, 
1 9 6 7» Cramp y Simmons, 1979)«
En Milvus migrans, como en Buteo buteo » los valores de diver­
sidad tréfica numérica son superiores a los de diversidad biomAsi­
ca, aunque la diferencia entre ellos es menos acusada en el caso 
del milano. BTN y BPN son mAs bajos en M.migrans que en B. buteo 
a causa de que una elevada proporcién de las capturas del primero 
se incluye en el grupo de los insectos (y subsidiariamente en la 
categoria pondéral 1), Por el contrario, BTB y BPB toman valores 
superiores en el milano, consecuencia parcial de su menor depen­
dencia energética de la clase 5 y sobre todo de los mamiferos.
Las aves tienen para esta rapaz una importancia prioritaria y la 
biomasa aportada por las clases 6 y 7 es comparativamente alta mer 
ced a la elevada frecuencia de presentacién en la dieta de mamife­
ros grandes - seguramente cogidos en su mayoria muertos, como mAs 
adelante dis eut i remos -, El aporte biomAsico de las clases pondéra 
les inferiores - clases 1, 2 y 3 - es prActicamente nula en el 
Milano Negro puesto que su predacién sobre pequenos reptiles y ma­
miferos, responsables principales del suministro de la biomasa en 
dichas clases, es muy débil. En definitiva y pese a que la distri-
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bucién de las frecuencias de captura de los distintos grupos-presa 
es menos equilibrada que en Buteo » el Milano Negro muestra una ma­
yor diversidad en cuanto a la dependencia energética de los mismos 
se refiere, ya sea con respecto a categorias pondérales o taxénicas, 
Senalaremos ademés el hecho llamativo de la ausencia absoluta de pe 
ces en su dieta y que contrasta con lo visto por otros autores que 
han estudiado a la especie a lo largo y ancho de su Area de distri 
bucién (Schnurre, 1956; Thiollay, 1967; Valverde, 1967; FernAndez 
Cruz, 1973; Delibes, 1975; Glutz et al., 1971).
En Milvus milvus se nota una todavia mAs acusada reduccién de 
BTN y BPN debida al alto porcentaje con que los insectos son in­
cluidos en la dieta. Sin embargo, los parAmetros de diversidad bio 
mAsica adquieren valores en promedio superiores a aquéllos. El Mi­
lano Real en buena medida depende energéticamente de los mamiferos 
y las aves, pero la distribucién de frecuencias de aporte biomAsico 
en funcién del peso de la presa es considerablemente mAs equilibra­
da que en las dos especies precedentes. El predominio nuraérico de 
la clase 4 sobre la 5 traduce la tendencia de esta rapaz a captu­
ra r presas en conjunto mAs pequenas que las que integran el espec­
tro de alimentacién de especies con un peso similar; este hecho se 
pone claramente de manifiesto observando la elevada frecuencia con 
que captura mamiferos y reptiles de las clases 3 y 4 y la alta pro 
porcién con que los insectos entran en su dieta. Como consecuencia 
en parte de esto y en parte de que mamiferos y aves grandes son de 
predados con cierta asiduidad, se reduce la importancia biomAsica 
de la clase 5» con respecto a las dos especies precedentes, en fa­
vor de las clases superiores.
En dos especies, Accipiter gentilis y Aquila heliaca, es clara 
la supe rio rida d de los valores de los dos parAmetros que miden la 
diversidad del peso de las presas en relacién a los de aquelles 
que miden la diversidad taxénica, lo que sugiere que estâmes ante
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dos especialistas en alguno de los taxones considerados. Asi, el 
Azor depreda fundamentaImente sobre las aves y depende erergéti- 
camente en gran medida de ellas, como en toda su Area de distri­
bucién (Glutz et al., 1971» Opdam et al., 1977)» en tanto el Agui- 
la Imperial caza aves y mamiferos en parecidas proporciones, pero 
recibe el aporte biomAsico mayoritariamente de estes éltimos; den­
tro de estes dos taxones ambas rapaces reparten la presién de pre­
dacién y la dependencia energética con relativa equitatividad entre 
las diferentes clases pondérales. La clase 5 es la prédominante en 
las dietas de sendos predadores en términos de frecuencia de captu 
ra, sin embargo, mientras en A. gentilis esta misma es la fundamen 
tal en cuanto a aporte biomAsico se refiere, en A. heliaca es la 
clase 7 la que desempena ese papel. Esta ultima clase estA consti- 
tuida, tanto en la dieta de esta especie como en el global comuni- 
tario, bAsicamente por conejos adultos y liebres medianas y es, 
dentro de los mamiferos, la que capitaliza la predacién del Aguila. 
Estes resultados se ajustan a la generalidad de los obtenidos por 
diferentes autores a lo largo y ancho del Area de distribucién de 
las dos subespecies que se reconocen en Aquila heliaca (Glutz et 
al., 1 971; Garzén, 1974; Delibes, 1978; Amores, 1979)«
Por ultimo, Hieraetus pennatus muestra valores similares para 
los cuatro parAmetros de diversidad tréfica considerados, que son 
aproximadamente equidistantes entre los valores extremes registra­
do s en el conjunto comunitario. Sélo BTN tiende a ser mayor que 
los restantes parAmetros, lo que indica un cierto generalismo del 
Aguila Calzada al distribuir sus capturas entre los distintos taxe 
nés establecidos. No obstante se nota en esta rapaz una preferen- 
cia por los mamiferos y las aves, los primeros fundamentales ade- 
mAs al considerar la biomasa que le suministran. La importancia se 
cundaria que los lagartos ocelados (Lacerta lepida) tienen en su 
dieta détermina que el espectro alimentario sea mAs parecido al re
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gistrado en otros pafses,que al que caracteriza a las localidades 
del Geste y Sur peninsular (véase Porter, 1970; Suetens y Groenen­
dael, 1971 ; Garzén, 1974; Pérez Chiscano, 1974; Cramp y Simmons,
19 79).
Las presas pertenecientes a las clases 4 y 5 constituyen la ca 
si totalidad de las capturas efectuadas por el Aguila Calzada. La 
primera incluye casi exclusivamente aves, en tanto la gran mayoria 
de los mamiferos y reptiles depredados pertenecen a la clase 5* Es 
ta clase incluye asimismo una buena proporcién de las aves cogidas 
por la rapaz, con lo cual es en este taxon donde la seleccién en 
funcién del peso de la presa es menos acusada. No obstante, pode- 
mos considerar al Aguila Calzada como un especialista de un deter 
minado intervalo de peso-presa (aproximadamente 28 a 241 gramos), 
consecuencia de lo cual es su elevada dependencia energética de 
una de las clases pondérales - la clase 5 aporta més del 60% de 
la biomasa ingerida por el predador -.
Algunos hechos deben ser resaltados a fin de caracterizar con 
mayor precisién el régimen alimentario de algunas de las especies. 
En Milvus migrans y Milvus milvus la curva de distribucién de fre­
cuencias de captura en funcién de clases pondérales adopta, dentro 
del grupo de los mamiferos, una forma caracterizada por poseer un 
valor modal sensiblemente desplazado hacia la parte inferior del 
intervalo de valores, notAndose incluse una tendencia a la distri­
bucién biraodal. La segunda moda estaria determinada por la inclu- 
sién en la dieta de lagomorfos de gran tamano en proporcién simi­
lar o incluse superior a la de aquellos pertenecientes a la clase 
pondéral inmediatamente inferior. Este hecho sugiere a nuestro jui 
cio que en la dieta son incluidos individuos enfermes y muertos. 
Téngase en cuenta que dicha curva debe estar desplazada hacia la 
izquierda con respecto a la que refleja la distribucién de frecuen 
cias en la naturaleza, como consecuencia de la reducida potencia
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cazadora de las dos especies en litigio (compArense las curvas de 
prdacién de los dos milanos con las de otros miembros de la cornu- . 
nidad de tamano similar). La posibilidad de acceder a presas no 
capturables a causa de su elevado peso - atributo asociado a otras 
caracteristicas tales como experiencia, movilidad, etc, -, merced 
al desarrollo de un acusado comportamiento carronero y oportunista 
(véase compilacién sobre el particular en Cramp y Simmons, 1979)» 
alterarfa la forma aproximadamente normal que habituaImente carac­
teriza a las curvas de predacién. Esta alteracién consiste entonces 
en la aparicién o esbozo de una segunda moda en las clases pondéra 
les superiores, quizAs porque en ellas la mortalidad debida a cau­
sas distintas de la predacién es acaso mAs alta. La detectabilidad 
de un individuo enferme o muerto, en buena légica correlacionada 
directamente con su tamano, podria actuar también en este sentido.
El mismo fenémeno al que acabamos de referirnos estA présente 
también, aunque de forma muy atenuada, en Buteo buteo y Hieraaetus 
pennatus. Por otro lado, y otra vez en los dos milanos, se han re­
gistrado frecuencias de captura relativamente altas de aves perte­
necientes a las clases pondérales superiores. Este hecho, mAs acu­
sado en Milvus milvus, tendria la misma explicacién que la dada en 
el caso de los mamiferos y se nota también en otras especies 
- Aquila heliaca, Hieraetus pennatus -, aunque en ellas podria re- 
flejar una tendencia real hacia la seleccién de pesos-presa eleva- 
dos y no una tendencia carronera. La inclinacién hacia la captura 
de individuos heridos o disminuidos es otra hipétesis que se déri­
va de los datos comentados.
Lo expuesto mAs arriba induce a pensar que Milvus milvus es 
mAs dado que M. migrans a explotar aquellos recursos alimenticios 
constituidos por animales en mal estado o muertos, en definitiva, 
que es mAs carronero que este éltimo. Sin embargo en la tabla 4 
puede observarse que el porcentaje con que la carrona aparece en
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sus dietas respectivas alcanza un valor superior en el Milano Ne­
gro, lo que puede ser interpretado en el sentido de que este mila 
no obtiene dicho recurso alimenticio bAsicamente de los desechos 
humanos, en tanto el real opta en mayor medida por los que se le 
ofrecen de modo natural (mAs adelante se discutirA oon mayor de- 
talle este hecho en relacién con otros aspectos de la ecologfa de 
ambas especies). Hay que mencionar ademAs que el bajo numéro de 
presas de M, migrans que hemos déterminado, consecuencia inmedia- 
ta de la pequena cantidad de egagrépilas y restos encontrados, es­
té a nuestro juicio déterminado en buena parte precisamente por 
el consume que esta rapaz hace de los mencionados desperdicios, 
los cuales son dificilmente détectables y cuantificables. Pensâ­
mes por consiguiente que los datos que se refieren al grade de re 
presentacién de la carrona en su dieta deben estar fuertemenLe in 
fravalorados,
Un estudio detenido de la distribucién de frecuencias de cap­
tura de las categorias pondérales establecidas en cada uno de los 
taxones bAsicos como fuente energética de la comunidad - mamife­
ros, aves y reptiles - (cada uno de estos grupos es enfonces con
I ' “
templado como un eje de un nicho tréfico multidimensional,sensu 
Vandermeer, 1972j Whittaker et al., 1973) debe en principio sumi- 
nistrar informacién acerca de la utilizacién conjunta de los re­
cursos alimenticios y ofrecer una primera impresién sobre su es- 
tructuracién tréfica, Con este fin, hemos sometido los datos co- 
rrespondientes a los susodichos taxones a sendos anAlisis de va- 
rianza de clasificacién dnica (Sokal y Rohlf, 1979)» con las di­
ferentes especies de Falconiformes incluidas en la comunidad co­
mo grupos en el anAlisis. La homogeneidad del grupo de las Estri­
gif ormes desde un punto de vista tréfico y su relativo aislamien- 
to de las rapaces diurnas, tanto en esta dimensién del nicho como
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sobre todo en la temporal (véase més adelante), nos ha inducido a 
no considérarlas en dicho anAlisis,
La varianza (MS) entre grupos constituye una medida de la va- 
riedad de clases pondérales utilizadas por el conjunto comunitario, 
en tanto la varianza dentro de grupos mide esa misma variedad como 
promedio de los valores de cada una de las especies que integran 
dicho conjunto, Consiguientemente, el cociente entre ambas varian- 
zas (Fs), aparté de su significado concreto como estimador estadis 
tico en el test de significacién (véase Sokal y Rohlf, 1969)» cons 
tituye una medida del grado de superposicién interespecifica en ca 
da uno de los ejes tréficos considerados (véase mAs atrAs).
El MS entre grupos es comparativamente alto en el grupo de los 
mamiferos, en tanto el valor mAs bajo corresponde a las aves. La 
diferencia entre los valores obtenidos en las Clases mamiferos y 
reptiles es esperable considerando la menor gama de tamafios (léase 
pesos) que este éltimo grupo-presa tiene en nuestro ecosistema (1 
a 250 gramos, aproximadamente, frente a 10 - 2500,jexcluidos carni 
voros y domesticos). La reducida variedad de tamanos que exhibe el 
conjunto de las aves depredadas por la comunidad no es explicable 
por el mismo razonamiento, ya que la gama de los pesos de los indi 
viduos de esta Clase en la naturaleza es bastante parecida a la de 
los mamiferos (7 a mAs de 1000 gramos, sin considerar rapaces ni 
domésticas). Nétese que la predacién dentro de este taxon se cen­
tra en las clases pondérales 4 y 5» sélamente en los cernicalos 
tiene una importancia équivalente o superior la clase 3.
Los valores de Fs son en todos los casos altamente significati 
vos (P< 0.001), poniendo de manif iesto la operatividad del parAme- 
tro peso-presa en la segregacién tréfica de las especies en cues- 
tién. AdemAs, dichos valores son sorprendentemente similares, con­
secuencia de una variacién paralela de los MS dentro y entre gru­
pos en cada uno de los taxones considerados (figura 9)» Es decir.
MS dentro
mamfferos
reptiles
aves
0.5
15 30 40 MS entre
Figura 9s Relaci6n entre los valores de la varianza (MS) dentro 
y entre grupos en los très ejes tréficos principales explotados 
por la comunidad de falconiformes, Véase el texto.
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pese a que la variedad de recursos utilizados por la comunidad o, 
lo que es lo mismo, su grado de especializacién en el uso de los 
mismos, es notablemente distinta en cada uno de los ejes del nicho 
tréfico, la segregacién interespecifica sobre ellos conserva valo­
res muy similares entre si (véase la figura lO).
De acuerdo con los modelos que preconizan una utilizacién més 
selective de un recurso ecolégico conforme éste es més abundante 
(MacArthur y Pianka, I9 6 6; Levins y MacArthur, 1969; Schoener, 
1971)1 habrla que extraer como conclusién de los resultados expues 
tos que el taxon Aves tiene en el ecosistema estudiado unos efecti 
vos globalmente més numerosos que los de los taxones Mamiferos y 
Reptiles. Ojeando el apéndice 1 puede apreciarse que el némero de 
especies,pertenecientes a los dos éltimos grupos, que soportan a 
la comunidad de Falconiformes es muy bajo (Oryctolagus cuniculus, 
Lepus capensis, Talpa caeca y Arvicola sapidus, entre los primeros, 
y Lacerta lepida, fundamentaImente, entre los segundos), en tanto 
las que dentro del grupo Aves desempenan dicho papel son mucho mis 
numerosas. Esto y nuestra impresién personal, aunque subjetiva, ob- 
tenida a lo largo de siete anos de experiencia acumulada en el érea 
de estudio parecen confirmar la antedicha especulacién teérica.
Una elevada superposicién de nicho no es necesariamente indica 
tiva de una intensa competencia (Colwell y Futuyma, 1971; Pianka, 
1972, 1 9 7 4); por el contrario, puede admitirse que dériva de una 
elevada produccién del recurso en cuestién (MacArthur, 1970). Si 
admitimos que en nuestro ecosistema las aves son mâs abondantes 
que los mamiferos o los reptiles debemos esperar, de acuerdo con 
la linea teérica expuesta, una mayor tolerancia interespecifica en 
la comparticién del recurso tréfico que el primero de estos taxones 
constituye y como consecuencia un valor medio de superposicién de 
nicho més alto, cosa que no se observa. Por el contrario, se nota 
una marcada constancia de la superposicién sobre los diferentes
Mamiferos
1 2
Aves
Figura 10: Representacién esquemética de la forma de explotacién 
de los ejes tréficos fundamentales por la comunidad de falconi­
formes, Tanto en conjunto como individualmente, las especies 1 y 
2 (que simbolizan a la comunidad) utilizan una mayor gama de ta­
manos (eje de la figura) en el grupo mamiferos que en el grupo 
aves, estableciéndose una superposicién interespecifica similar 
sobre ambos ejes tréficos, que queda représentada en la figura 
por el érea en negro. Véase el texto.
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ejes taxénicos considerados, Teniendo en cuenta que la dependencia 
energética que del grupo-presa Aves muestra el conjunto comunita­
rio es notablemente menor que la del grupo Mamiferos, debemos admi 
tir la disarmonia entre las predicciones teéricas y los hechos ob­
serva dos, A nuestro juicio, esto es consecuencia de una falta de 
correlacién entre la abundancia y la disponibilidad de las presas, 
ya que esta éltima no constituye un atributo de ninguna poblacién, 
sino que es un concepto relativo a una determinada técnica de ex- 
plotacién (véase por ejemplo Kahl, en Odum, 1972), Asl, los peque 
nos mamiferos de la biocenosis, sin duda muy abundantes, desempe­
nan un papel muy poco importante en la alimentacién de las dife­
rentes Falconiformes de nuestra comunidad, hecho que contrasta vi 
vamente con lo que sucede en latitudes més septentrionales (véan­
se las compilaciones de Glutz et al,, 1971 y Cramp y Simmons,
1979)* Posiblemente se pueda explicar esta diferencia en base a 
una reducida actividad diuma de los micromamlferos en las éreas 
mediterréneas. La acusada especializacién de las cuatro Estrigi- 
formes de la comunidad que nos ocupa sobre este grupo de presas ar 
moniza con esta consideracién e ilustra con claridad la relativi- 
dad del concepto "disponibilidad"^ a la que nos referlamos.
Las clases de tamano que en el eje taxénico Aves capitalizan 
la predacién de las rapaces diumas estén constltuidas bésicamente 
por estominos (Stumus unicolor) y cérvidos (Pica pica y Corvus 
monedula, sobre todo), grupos con la caracterfstica comén del acu­
sado gregarismo de los individuos que pertenecen a ellos, Por con­
siguiente, y aunque de forma un tanto especulativa, podriamos argu 
mentar que es este atributo poblacional el déterminante fundamen­
tal de que el recurso tréfico constituido por las aves sea utiliza 
do por el conjunto comunitario de forma més selective que los res­
tantes (véanse alusiones al tema y referencias en Ward y Zahavi, 
1973 y Wiens, 1976), De cualquier forma résulta arriesgado tratar
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de dilucidar en que medida su operatividad, que canaliza la preda­
cién de la comunidad hacia los cérvidos y estorninos, esté influi- 
da por la accesibilidad de otros grupos-presa (mamiferos y repti­
les, singularmente), A nivel especifico, acaso sea la disponibi­
lidad de uno de dichos grupos, cuya identidad variaré segun la es­
pecie considerada, la que décida el nivel de presencia de los res­
tantes en su dieta, Por èjemplo, para el Azor podré ser la disponi 
bilidad de aves la que determine el grado de predacién sobre los 
lagomorfos, en tanto para el Aguila Imperial seguramente seré la 
accesibilidad de este ultimo grupo la que condicione el papel que 
el primero jugaré en su dieta. Este argumente arraoniza con la opi- 
nién de aquellos autores dofensores de la idea de que es el nivel 
de presencia en la dieta de las presas més productivas el determi 
nante del que tendrén las que lo son menos (Davies, 1977J Goss-Cus 
tard, 1977; Krebbs et al,, 1977) -el concepto de productividad de 
la presa en rapaces debe entenderse en un sentido relativo al tama 
ho y estructura anatémica de la especie en cuestién-,A nivel comu­
nitario seguramente seré el efecto sinergético de la disponibilidad 
de cada grupo-presa el que determine la importancia de cada uno de 
ellos como recurso tréfico del conjunto de sus componentes (véase 
Rapport, 1 9 80).
4 .3. VARIACION INTRAANÜAL
Considerando que el alimente actua como factor limitativo fun­
damental en las aves (Lack, 1954; Newton, I 9 8 0 )  y en general en el 
nivel de los consumidores secundarios (Hairston et al,, i 9 6 0 ) ,  el 
conocimiento de los cambios temporales expérimentados por la dieta 
es de una importancia fundamental en un estudio sobre ecologfa ali 
mentaria, ya que hay una inte rdependenc i a entre la composicién del 
espectro alimentario y el grado de abundancia de los recursos ex- 
plotables (Emlen, I 9 6 6 ; MacArthur y Pianka, I 9 6 6 ;  Emlen, I 9 6 8 ;
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Schoener, 1971; etc.), El establecimiento de un patrén general de 
variacién en conexién con la cronologfa reproductora debe ser al­
tamente ilustrativa de las relaciones ave-medioj téngase en cuen­
ta que la seleccién natural ha favorecido, como norma general, una 
estrecha sincronizacién entre el periodo de ceba de polios y el mo 
mento del aho en el que la disponibilidad de alimente es mayor 
(Thomson, 1950; Lack, 1950).
Dos especies - Asio otus y Falco tinnunculus - nos han permi 
tido obtener detallada informacién sobre la variacién de la dieta 
y otros parémetros asociados a lo largo del ciclo anual. Los resul 
tados obtenidos obviamente no serén generalizables a las restantes 
especies de la comunidad, pero el hecho de pertenecer a dos grupos 
notablemente diferentes desde el punto de vista de su ecologfa ali 
mentaria y de su comportamiento predador seré dtil para extraer al 
gunas conclusiones sobre el todo comunitario.
4.3.1. El caso de Asio otus
Se ha estudiado la variacién estacional de la dieta de esta es 
pecie agrupando los datos recogidos en diferentes ahos en periodos 
de dos meses, con lo cual el esquema résultante reflejaré un modelo 
general de variacién intraanual para el conjunto de dichos ahos, 
que pbdré no obstante variar interanualmente.
La caracterfstica més sobresaliente de los cambios que se suce 
den en la dieta del Buho Chico es la marcada reduccién del porcen­
ta je de presencia en la misma del grupo de los microtinos, que acon 
tece en Ifneas générales durante el verano (figura 11); este grupo- 
presa es bésico para la rapaz en cuestién durante todo el aho. Los 
patrones de variacién que siguen las très especies-presa que se in 
tegran en él son relativamente diferentes entre sf. En Microtus ar 
vàlis se nota un brusco descenso de los porcentajes de presencia 
en la dieta desde noviembre-diciembre hasta julio-agosto y una re-
loo
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Figura 11: Variacién por periodos bimensuales de la dieta de Asio 
otus. En la parte inferior de la figura se esquematiza el ciclo 
anual reproductor y la estructura poblacional. Barra en bianco :
1, periodo de afincamiento territorial; 2: huevos en nido; 3* po­
lios en el territorio paterno. Barra rayada ; periodo de gregaris­
mo. Entre mediados de agosto y mediados de octubre es espor^dica 
la observacidn de Buhos Chicos en el Area de estudio.
I I Microtinos Otros Rodentia ^  Insectivoros BEE Otras pre­
sas,  Microtus arvalis  Pitymys lusitaniens Pitymys
duodecimcostatus.
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cuperaci6n de los mlsmos a partir de entonces, Pitymys duodecimcos 
tatus expérimenta también este descenso, aunque de forma muy poco 
acusada; su minimo en la dieta estâ algo adelantado con respecto al 
de la especie anterior. La curva de variaci^n en Pitymys lusitani­
ens es en cierta medida opuesta a las anterioresj a partir de no- 
viembre-diciembre se produce una paulatina elevacidn de los porcen 
tajes con que est6 presente en la dieta, que se mantiene hasta mar 
zo-abril (véase la figura 11),
Las fluctuaciones de las frecuencias de captura de las especies 
o grupos-presa que integran la dieta de un predador no est^n nece- 
sariamente correlacionadas con sus variaciones reales en la natura 
leza, a causa fundamentalmente de que dichas frecuencias son inter 
dependientes (Saint-Girons y Spitz, I9 6 3). No obstante, los cambios 
a medio o largo plazo de la dieta de las Estrigiformes se ban uti- 
lizado en algunas ocasiones como un estimador de las oscilaciones 
poblacionales de sus presas principales (Bovet, 196]; Zelenka y Pri 
cam, 19 64; Veiga, I9 8I), En el presente trabajo hemos optado por 
intentar una aproximacidn a la variaci6n intraanual de los niveles 
de abundancia de las tres especies de microtinos aludidas, estu- 
diando la composici6n de edades de sus respectives poblaoi!ones en 
périodes bimensuales, para lo cual hemos asumido una asociaci6n di 
recta entre dichos niveles y la tasa de liberacidn de jdvenes, He­
mos utilizado la longitud mandibular (LM) como paramétré morfomé- 
trico indicative de la edad (el mismo procedimiento ha empleado Lo 
ckie, 1955)f ya que es mâs factible tomar esta medida en los restes 
extraidos de egagr6pilas que la longitud del diastema, generalmente 
admitida como buen criterio de edad (Chaline et al,, 1974} Sans-Co 
ma et al., 1976), Hemos comprobado ademâs una correlaci6n signifi- 
cativa entre ambos paramétrés (r= 0,809} P<0,00l)« El range total 
de longitudes abarcado para cada especie se ha dividido en tres in 
tervalos iguales y los individuos medidos se han denominado j6ve-
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nés, subadultos o adultes segôn la class de tamaflo en la que resul 
tasen incluldos. A falta de dates précises hemos conslderado que 
los jdvenes serfan en general Individuos de no mAs de un mes de 
edad, en tante los subadultos no superarian los cinco meses.
La diferencia entre la estructura de edad de sendaà poblacio- 
nes de Pitymys y la de Microtus, que nuestros dates ponen de mani- 
fiesto (tabla 6), es seguramente engahosa y acaso consecuencia del 
diferente modo de vida de ambos Gëneros. Es posible que el relati­
ve bajo ndmero de j6venes y subadultos en las poblaclones de Pity­
mys sea consecuencia de la mener probabilidad que tiene el preda­
dor de capturar a los individuos de mener eddad al frecuentar és- 
tos la superficie menos que los adultes. No obstante, esta argumen- 
taci^n es totalmente especulativa y no descarta la posibilidad de 
que los dates expuestos reflejen diferencias reales entre estes 
dos grupos ecoldgicos de micromamiferos.
Algunas circunstancias, como es por ejemplo la presencia de 
subadultos despuës de m^s de cinco meses ain détectarse presencia 
de jdvenes en la poblaci6n (véase la figura 12), sugieren que la 
edad asignada a las clases morfométricas establecidas no es total­
mente exacta. No cabe duda de que ademés del error explicite come- 
tido al signar la edad a los intervales de medidas fijades, exis­
te otra fuente de distorsién de los dates derivada del hecho de no 
haber una correlacién perfecta entre los parémetros edad y tamaho. 
Es decir, algunos individuos adultes tienen medidas muy inferio- 
res a las normales y, al rêvés, individuos que por biometria se- 
rian encuadrados en la categoria de adultes presumiblemente no han 
alcanzado adn la edad correspondiente; esta dltima circunstancia 
debe ser sin embargo poco frecuente.
Pese a los inconvenientes que plantean estas imprecisiones, in­
evitables con el tipo de material y metodologia empleada, les ré­
sulta dos obtenidos permiten extraer algunas conclusiones de induda-
TABLA 6
Niîmero total de ejenqslares y porcentajes de presentaclén de las 
tres clases de edad establecidas en tres especies de microtlnos, 
de aeuerdc a Individuos extrafdos de egagrépllas de Asio otus. Vë- 
ase el texto.
ndmero porcentaje
Pitymys lusitaniens
adultes 192 70*07
subadultos 78 28.46
Jërenes 4 1.45
Pitymys duodec imcostatus
adultes 132 66.00
subadultos 63 31*50
jëvenes 5 2 .5 0
Microtus arralis
adultes 64 31.21
subadultos 126 6 1 .4 6
jëvenes 15 7.31
100-,
50-
0-
100 -
50-
0
100
Pitymys lusitanicus
50
0-^
P. duodecimcostatus
Microtus arvalis
EF HA MJ JA SO ND
Figura 12; Variacién por periodos bimensuales de las frecuencias 
relativas de aparicidn en las egagrépilas de Asio otus de las 
clases de edad establecidas para tres especies de microtinos,
CZl adultes Qm subadultos H  jdvenes, Véase el texto.
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ble inter#* (rëase la figura 12). El periodo reproductor de Pity­
mys luaitanicns parece extendsrse desde marzo-abril a jnlio-agos- 
to, noténdose en este Altimo periodo los porcentajes mës altos de 
subadultos y los mës ba)os de adultes. En F. duodecimcostatus se 
détecta un periodo de producciën de crias en mayo-junio* confirma 
do por la elerada proporciën de subadultos en el periodo bimensual 
siguiente. Sin embargo es el interralo septiembre-diciembre el que 
soporta una mis intensa liberaeiën de jëvenes. En Microtus arvalis 
los résultados sugieren que se producen nacimientos durante todo 
el afio. Sin embargo debe tenerse en cuenta que la procedencia del 
material de varies aBos puede influir en el patrën extraldo al ac- 
tuar un components teaq>oral interanual; este components puede evi- 
dentemente incidir tambiën sobre las dos especies anteriorés. La 
mayor intensidad de producciën de jëvenes en el Topillo Campesino 
se ha registrado en el periodo septiembre-febrero y, dentro del 
mismo, especialmente en septiembre-octubre, como sugieré la eleva- 
da proporciën de jëvenes en est#bimestre y de adultes en los dos 
siguientes (noviembre-diciembre y enero-febrero)• En julio-agosto 
el ndmero de dates conseguido ha side muy bajo y por elle no se 
han tenido en cuenta.
Confrontando el patrdm de prodncoidn de crias - que hablamos 
considérado como estimador de la variacidn de efectivos poblacio— 
nales - de cada una de las especies en litigio, con sus respecti­
ves modèles de variacidn intraanual en la dieta de Asio otus (figu 
ra 11), se nota una estrecha asociacidn entre nivel poblacional de 
cada espeoie-presa y frecuencia de captura por parte del predador. 
Es decir, el papel que una especie Juega en la dieta del Buho Chi­
co es mayor cuanto mds alta es su abundancia en el campe. Es enton 
ces presumible que los cambios de la representacidn del grupo de 
los microtinos en la alimentacidn de la estrlgida estdn igualmente 
influidos por el grade de abundancia absoluta de este recurso ali-
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mentlclo. La correlacida omgativa exlatente entre dicha represen­
tacidn 7 la dirersidad trdflca (r^— -0.944} P < 0.01, una cola), in 
dicatira de una generalizacidn de la dieta conforme este grupo-pre 
sa es menos capturado, sugiere esta misma relacidn causa-efecto si 
admitimos que la respuesta selectira esté propiciada por una eleva 
da abundancia relatira de dicbo grupo-presa (MacArthur y Pianlea, 
1966; Levins y MacArthur, 1969} Schoener, 1971). Ho obstante, la 
diversidad trdfica no es siempre un indicador fiel de la disponibi 
lidad de alimente, sobre todo allf donde la propia diversidad am— 
biental condiciona decisivamente los valores que toma la primera 
(véase més adelante). Por otro lado, el nivel de consume de un de- 
terminado tipo-presâ no refleja a nuestro juicio su grade de abun­
dancia en el Area global considerada} intermienen seguramente aqui 
factores relacionados con la parcelacién del hébitat (patchiness 
en la literature sajona) actuando en asociacién con cambios del pa 
trén de estructuracién social de la especie, que se verén con deta 
lie mis adelante.
El periodo reproductor de Asio otus se sitéa muy temprano en 
el calendario (véase la figura 11). La ceba de loS polios suele 
producirse desde marso avanzado hasta mediados o finales de mayo, 
aunque en afios con alimente abundante puede prolongarse hasta fina 
les de agosto como consecuencia de la produccién de segnndas pues- 
tas en algunas de las parejas (dates propios no publicados). La 
instalacién de los reproductores en los puntos de nldificacién se 
produce durante el mes de febrero o principios dellde marzo y el 
abandono de los mismos tiene lugar generalmente antes de iniciarse 
el mes de agosto. En afios con abundancia de alimente hemos locali- 
zado agregaciones de individuos en dormideros comunales, cuya for- 
macién se produce aproximadamente a mediados de octobre y cuya di­
se lucién coincide con el comienzo del periodo de afincamiento te­
rritorial de las parejas reproductoras. En definitiva, se Suceden
71
dos patronos de estructuracién de la poblacién, que alteman a lo 
largo del ciclo annal; el primero, propio de primavera-verano, se 
caractérisa por una dispersién de los individuos, los cuales adop— 
tan una estrategia territorial, que les lleva a ocupar zonas situa 
das incluse a mAs de 1500 metros s.n.m. El segundo, propio de oto- 
fio-inviemo, viene definido por un comportamiento gregario y por 
una concentracién de la poblaciAn es un escaso ndmero de puntos si 
tuados generalmente por debajo de los 1200 metros.
4.3*2. El case de Palco tinnuncnlus
Las fluctuaciones mensuales de los porcentajes de presencia y 
de a porte biomAsico de grupos taxdnicos en la dieta del Cemlcalo 
Vulgar se presentan en la figura 13 y en la tabla 7. La falta de 
informacidn en tres de los meses del afio no dificulta seriamente 
el anAlisis de las tendencias trdficas de la especie a lo largo 
del mismo. Como en el caso de Asio otus. el material procédé de va 
rios afios y consiguientemente los résultados obtenidos définirAn 
un esquema general sin duda cambiante de afio en afio de acuerdo con 
las circunstancias ambientales.
La caracterlstica mAs notable del modelo de variacidn intra­
anual de la dieta es el predominio nuaiérico en todos los meses de 
los ortépteros, aunque un acusado declive de su nivel de represen— 
tacién tiene lugar en junio y julio. Este descenso no se registre 
sin embargo al considerar el aporte de biomasa, ya que la elevacién 
de la frecuencia de captura de grillotAlpidos en este periodo per- 
mite compensar a nivel biomAsico - merced a su elevado peso indi­
vidual - la reduccién del porcentaje numérico de los grfllidos 
(véase la figura 13).
Los acrfdidos y tetigénidos, poco importantes en el conjunto de 
las presas captura das, son mAs frecuentemente consuaiidos a partir 
de junio y especialmente en agosto-septiembre ; incluso en este pe-
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Figura 13: Variacidn intraanual de los porcentajes de los taxones- 
presa en la dieta de Falco tinnunculus. Parte superior: en funci6n 
del ndmero de capturasj parte inferior: en funcidn de la biomasa.
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Figura 14: Variacién intraanual en la dieta de Falco tinnunculus de 
los paramètres tr6ficos definidos (véase el texto). Escala de la iz 
quierdaj peso en gramos; escala de la derecha: diversidad tréfica 
tipificada, Barra en bianco: intervalo no reproductor con individuos 
afincados territorialmentej 1: huevos en nido; 2% polios en nido;
3: jdvenes volanderos en el territorio paterno; barra en negro: in­
tervale de aparicién de agregaciones individuales, Lineas vertica­
les: intervale de conflanza (95%)»
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rlodo la biomasa que aportan al predador représenta una reduclda 
fraccidn del total consumido.
Otros artrdpodos, siempre escasamente representsdos en la die­
ta, exhiben poco aarcadas fluctuaciones, S6lo los coleépteros tie­
nen una prsencia lo suficientemente importante como para poner de 
manifiesto ciertas oscilaciones mensuales, Una ligera eleracidn de 
sus porcentajes de presencia numérica tiene lugar en julio y esté 
determinada casi exclusiramente por la inclusion en la dieta de me 
loldntidos (Rhixotrogus sp.). grupo muj abundante en el campo du­
rante este mes,
Los himenépteros - casi exclusivamente formicidos del género 
Messor - parecen ser capturados en Tuelo y sdlamente desde agos­
to a diciembre, periodo en el que aparecen los enjambres vola dores.
Se nota una cierta tendencia a la elevacidn progresira de la 
frecuencia de captura de vertebrados desde diciembre a junio y una 
vuelta a los valores iniciales a partir de entonces. Al considerar 
los porcentajes biomisicos este esquema de variacidn es menos uni­
forme y se registran fluctuaciones mds marcadas. No obstante los 
valores mAm bajos corresponden tambidn ahora a diciembre y agosto- 
septiembreÿ precisaamnte cuando los porcentajes de los ortdpteros, 
tanto numdricos como bioaiisicos, mnestran sus cotas mis altas, Los 
mamfferos son la dnica Clase de vertebrados presents en la dieta 
durante el afio completo. Las aves y los reptiles aparecen fundamen 
talmente durante la segunda parte de la primavers 7 a lo largo del 
verano, en detrimento de los primeros.
En la figura I4 hemos representado la variacifn intraanuàl del 
peso promedual de la presa (PPP) (véase Schoener, I968) 7 de los 
parémetros de diversidad tréficâ antes definidos (capftulo 4*2.), 
Nétese no obstante que la cuantificacién se ha llevado a cabo en 
este caso mediante el indice de Shannon (véase por ejemplo Peet, 
1974), por lo cual las siglas que denotan los diferentes parémetros
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Incluyen la notacién H', con que se désigna dlcho indice,en lugar de 
la B, aplicada al basado en el de Simpson. Asimismo, las categories 
de peso de la presa siguen una escala diferente a la establecida en 
el capitule 4,2. Se ha pretendido con esta modificacién un grade de 
resolucién mis fine al caracterizar déterminados aspectos autoeco- 
légicos.
El PPP muestra una tendencia a la elevacién desde diciembre a 
julio (t— 7.4, P< 0,001) 7 a la disminucién desde este memento has 
ta los comienzos del otofio (t— 5*6, P< 0,001)(véase la figura 14)• 
H*NT 7 H'NP, positivamente correlacionados con PPP (r^— 0,666 7 
0,738, respectivamente, P<0.05), légicamente siguen la misma ten­
dencia, pero los valores de los dos parémetros de diversidad para 
el periodo agosto-septiembre no son los minimes del afio como suce- 
de con el valor ce rrespondiente de PPP, Tanto la diversidad tréfica, 
definida numérisa o biomésicamente, como el peso promedual de la 
presa alcanzan los valores mis altos en la primera mitad del vera- 
no, coincidiendo con el periodo de incubacién 7 ceba de los polios, 
H'BT 7 H*BP, estrechamente asociados entre si (r^" Ij P<0,01) no 
estén, sin embargo, correlacionados con PPP (r^— 0,607 7 r^— 0,500, 
respectivamente; P > O.O5).
Los résultados expuestos sugieren que el proceso de la nidifica 
cién 7 principalo|ente la ceba de los polios influ7e decisivamente 
sobre el fégimen alimentario del cemicalo en el sentido de favore 
cer una elevada diversidad depredadora, tanto en lo que respecta a 
la filiacién taxonémica de las presas como a su tamafio, asociada a 
un considerable increments del peso medio de las capturas efectua- 
das. Es interesante sefialar qne,igual que sucedia en Asio otus, la 
mS7or diversidad tréfica corresponde al periodo veraniego. La gran 
diferencia entre los espectros alimentarlos de ambas rapaces sugle 
re, cooM> 7a apuntébamos, que la diversidad ambiental debe influir 
de forma decisive en este hecho.
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Los ortépteros 7 los mamiferos aparecen correlacionados entre 
si a nivel biomésico (r^— -0.904; P< 0.01), pudiéndose interpreter 
este hecho en el sentido de que ambos grupos juegan un papel de 
presas de sustitucién reclprocas en lo que respecta a la biomasa 
que aportan a la falcénida. Los reptiles 7 las aves, grupos que in 
clu7en los elementos-presa de mS7or peso capturados, estén positi­
vamente correlacionados con H*BT (r^— 0.959 7 r^— 0.917* respecti­
vamente ; P< 0.01) 7 los reptiles ademés con H*NT (r^— 0.909; P <0.01) 
Es decir, la iaq>ortancia biomésica - 7 numérica en reptiles - que 
ambos grupos-presa tienen para el Cemicalo Vulgar aumenta confor­
me tiene lugar una generalizacién de la dieta, entendida como de— 
pendencia energética de los diferentes tazones establecidos. Esta 
circunstancia es particulermente sentida en junio 7 julio cuando 
la abundancia 7 diversidad animal son, al menos para un observador 
huma no, las més altas del afio. Parece ademés claro que la ceba de 
los polios debe ejercer una cierta influencia sobre esta orienta- 
cién tréfica (Schoener, 1971)»
Algunos autores han demostrado empiricamente que la accesibili 
dad de las presas més productivas condiciona el nivel de presencia 
en la dieta de las que lo son menos (Davies, 1977; Goss-Custard,
1977; Krebbs et al., 1977). La productividad de un déterminado ele 
mento-presa se ha entendido generalamnte en términos de la energia 
que proporciona al predador por unidadi.ds tiempo (E/T). Por consi- 
guiente, tan importante como el aporte biomésico, que afecta al nu 
merador de esta expresién, es la abundancia del eleawnto-presa en 
cuestién, que reperçutiré en el valor del denominador, 7 asi lo 
han sefialado diferentes autores (Emlen, I96 6; Valverde, 1967; Rap­
port, 1980). En este contexte, la reducida diversidad 7 abundancia 
de micromamiferos en los ecosistemas mediterréneos 7 la alta densi 
dad que con respecto a latitudes més septentrionales tienen aqui 
los insectes (en especial los ortépteros), debe alterar el balance
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energétlco relative de estes dos grupos de presas j proplclar la 
acusada incldencla predadora y la elevada dependencla energética 
de los segundos que exhibe el cemicalo en nuestro ecosistema (in- 
formacién sobre alimentacién en la Buropa templada puede verse en 
Davis, i9 6 0; Slams, I9 6I; Farley y Mclean, 1965; Davis, 1975;
Cramp y Simmons, 1979)«
La pmblemaética derivada del relative pequefio tamaflo medio de 
las presas en la regién estudiada es dlficil de abordar sin dates 
précisés de abundancia y distribucién temporal y espacial de los 
grupos-presa que integran el espectm alimentario. La ceba del cén 
yuge y de la descendencia, que conlleva el no consume in situ de 
una buena parte de las capturas, debe incrementar el costo energé- 
tico por unidad^presa y subsiguientemente reducir el "indice de 
apetencia" de las mismas (en el sentido que da al concepto Valver- 
de, 1967). Por otra parte, las pmsas por encima de un cierto valor 
umbral de peso tienen presumiblemente hasta ese moawnto un rela­
tive bajo cociente E/T a causa de que sélo podrian ser parcialmen- ! 
te apmvechadas (aceptando que en la naturaleza no parece darse un 
coBiportamiento de almacenamiento y utilizacién posterior de la pre 
sa; véase Nunn, 1976, pero también Mueller, 1973; Parker, 1977) y 
de que llevarian implicite un alto tiempo de manipulacién ("handling 
time"; véase Schoener, 1971). La presencia de la hembra incubando 
o de polios no independizados debe volver nés apetecibles dichas 
presas, ya que ahora podrian ser totalmente aprovechadas. El com­
promise entre capturar una presa pequefia y abundante u otra mayor 
pe m  més escasa esté por tanto en estrecha conexién con la presen­
cia, ndmero y edad de los polios, en definitiva, con los reqneri- 
odentos energéticos familiares. Esta problemética seré abordada con 
més deteniad.ento en el capitule siguiente.
4.3.3. Discusién
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Lam omcllaclones de la dieta de ana poblacién predadora son re 
sultado de la interaccidn entre los cambios ambientales que se sn- 
ceden a lo largo del ciclo annal j la variacidn de factores intrin 
secos a la propia poblacidn. Estos dltimos estén determinados bési 
camente por el desarrollo del ciclo reproductor, muds y alquisicién 
de depésitos grasos en previsién de situaclones adversas (Murton y 
Westwoôd, 1977)* factores todos déterminantes de la exLstencia de 
picos en los requerimientos energéticos. Consiguientemente, la co- 
locacién cronolégica del periodo reproductor, asf como otros facto 
res que se refieren a la estructuracién poblacional a lo largo del 
ciclo annal, ademés de estar directamente influidos por los cambios 
de la disponibilidad de alimente (Lack, 1950, 1954; Thomson, 1950), 
deben incidir decisivamente en la conformaoién del patrén de varia 
cién de tendencias tréficas a lo largo del aflo.
En el caso de Asio otus los resultados expuestos son sugerentes 
de que el periodo habituai de ceba de los polios se sincroniza con 
el énico intervalo annal en el que se detects produccién de crias 
en sus tres especies—presa bésicas. Este hecho conlleva un méximo 
en la disponibilidad de aliomnto durante el susodicho periodo, a la 
vez que una distribucién relativamente homogènes del ad.smo. Ambas 
circunstancias actuarian como factores ecolégicos desencadenantes 
de sendas respuestas de la poblacién de la estrlgida < el priaiero 
fijaria, de forma més o menos rigida, la cronologia reproductora, 
en tanto el segundo favoreceria el afincamiento territorial de las 
parejas nidificantes (Lack, 1968; Wiens, 1976; Schoener, 1971; etc.) 
y subsiguientemente la dispersién de la poblacién. Durante el perio 
do otofio-inviemo, la ausencia de produccién de jévenes en Pitymys 
lusitaniens, seguramente el topillo con una distribucién més uni­
forme en nuestro ecosistema, a la vez que la marcada actividad re­
productora en Microtus arvalis. especie tendante a ocupar biotopos 
de fonde de valle en esta sierra (véase también Rey, 1975)* crean
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una acusada parcelacién en el modèle de distribucién de los recur- 
sos alimenticios. Asf, un escaso ndmero de enclaves mântienen una 
elevada densidad de presas, mientras que en el reste del érea de 
estudio se acusa una general escasez de la disponibilidad tréfica; 
esta circunstancia actda como fiavorecedora de una respuesta de la 
poblacién del predador, que tiende al grégarisme de sus miembros 
(véase Murton, 1971; Zahavi, 1971; Lazarus, 1972;Ward y Zahavi, 
1973; Wiens, 197é| etc.)« Los dormideros comunales que constituye 
Asio otus - en nuestra regién sélo en aflos con abundancia de mi­
crotinos (veiga, 1981) - funcionarfan como centres de informacién 
que permitirfan a los individuos carentes del conocimiento de la 
localizacién del abundante pero desigualmente distribuido alimente 
favorecerse de las habilidades de otros individuos del grupo (Ward 
y Zahavi, 1973). La acentuada estenofagia de la estrlgida durante 
el periodo en el que se mantiene la conformaoién gregaria de su po 
blacién séria entonces consecuencia de un efecto de contagio en la 
utilizacién del hébitat y traducirla la selectividad por parte de 
la poblacién predadora de unas déterminadas parcelas especialmente 
favorables. Es decir, la especializacién tréfica no puede considé­
ra rse como efecto en el que sélo una alta disponibilidad de alimen 
to actéa como causa opérante; la variacién intraanual del patrén de 
distribucién espacial de predador y presa tiene en este caso in 
fluencia mucho més decisive sobre el particular.
La variacién de diverses factores ecolégicos con la altitud tie 
ne una gran influencia sobre la distribucién y otros aspectos de 
la biologie de los microtinos en el Guadarrama, que inciden a su 
vez sobre el Buho Chico y sobre otras rapaces de la comunidad. Los 
gradientes altitudinales inversos que parecen seguir los efectivos 
poblacionales de Pitymys lusitanicus y Microtus arvalis (figura 15) 
ejercen un efecto decisivo sobre el modelo de parcelacién del hébi 
tat desde un punto de vista tréfico. De forma ezpjfcita, en primave
1^loo
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Figura 15î Variacidn altitudinal de las frecuencias, relativas al 
total de microtinos, de presentaci6n en egagr6pilas de Asio otus 
y Tyto alba de Microtus arvalis (cfrculos negros) y Pitymys lusi­
tanicus (circules blancos).
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ra-rerano la produccién de Jévenes por ambos microtinos détermina 
que la abundancia de alimente no varie exceslvamente con la alti­
tud. Concluldo este periodo, la Inactlvldad reproductora de P, lu­
sitaniens 7 la IntensifIcacién de la produccién de crias en M. ar- 
valls proplclan una creclente abundancia de alimente conforme des- 
cendemos hacla los niveles Inferlores de la sierra, en los que es­
ta éltlma especie tiene su éptlmo. For conslgulente, el patrén de 
los desplazamlentos estaclonales en altitud observados en la pobla 
cién de Asio otus — ocupaclén de un ampllo margen altitudinal en 
prlmavera-verano 7 estableclmlento en las éreas de pie de sierra 
en otofio-inviemo - se ajusta a lo que cabrfa esperar si los movl 
mlentos del predador responden a la distribucién espacial de la 
abundancia de sus presas bésicas, estrategia, por otro lado, nor­
mal en un especlallsta (Lundberg, 1979)«
De lo hasta ahora expuesto se deduce que la variacién estaclo— 
nal de los efectivos poblacionales de los microtinos de nuestra 
blocenosls actuando en estrecha conjunclén con su distribucién es­
pacial — definida béslcamente por dos ejes del hébitat hlperespa— 
clal (sensu Whittaker et al., 1973)t altitud s.n.m. 7 caracterlstl 
cas fItoedéflcas - constltu7en los dos factores fundamentsles que 
déterminan el modelo êcolégico'dénadaptâclén del Buho Chlco a nues 
tro entomo montano (véase la figura I6). Merece la pena contras­
ter este modelo con el de Tyto alba. especie que en el Guadarrama 
no alcanza de forma permanente altitudes superlores a 1200 metros 
s.n.m. (Volga, I980). En las ocasiones en ipae hemos cooqirobado su 
reproducclén, el periodo de estancla de los polios en el nido se 
extendlé desde mediados de septlembre a mediados de novlembre. Es­
ta nldlfIcacién tardla sugiere que durante el periodo prlmaveral 
la abundancia o disponibilidad de microtinos en las éreas de pie 
de sierra, donde se Instala la tlténlda, es més baja que en otofio- 
inviemo. La elevada dependencla que de Microtus arvalis exhibe la
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Lechtiza en nuestra itrea de estudio (Veiga, I98O) sugiere que es bâ 
sicamente el nivel de abundancia de este topillo, cuyo techo se si 
ttSa en septiembre-octubre, el inductor de su retrasada reproduccidn.
Las estrategias do residencia-migracidn de ambas estrigiformes 
son por tanto muy diferentes* Asie otus es especie errdtica, cuyos 
desplazamientos se orientan en el sentido de localizar y ocupar 
aquelias dreas donde y mieutras sus recursos trdficos fundamentales 
son abondantes (microtinos tanto aquf como en la mayor parte de su 
drea de distribucidn; rdase por ejemplo Herrera e Hiraldo, 1976; 
Marti, 1976). Tyto alba por el contrario ocupa permanentemente una 
zona de extensidn reducida merced a su capacidad de extender el ni 
cho alimentario si los recursos explotables disminuyen; su ausen­
cia de dicha zona sdlo es notada cuando el alimento se reduce pre­
sumiblemente de forma drdstica. En la regidn que nos ocupa, la Le- 
chuza tiene un rdgimen sensiblemente mâs generalista que el del 
Buho Chico (Veiga, I98O), siendo por consiguiente esperables las 
diferencias registradas en los respectivos modelos de af incamiento 
(vdase Lack, 1954; Lundberg, 1979J entre otros).
Se ha sugerido (Amat y Soriguer, 1981) que el abandono de una 
determinada Area por parte del Buho Chico estaria promovida por 
una reduccidn de la disponibilidad de presas, consecuencia en bue­
na medida de la reiterada presidn del predador sobre una m-t «m* zo­
na de caza. Esta argumentacidn es dif fcilmente sostenible desde el 
momento en que la respuesta migradora - o al menos el desplaza- 
miento local - constituye un modelo de comportamiento generaliza- 
do en toda su Area de distribuciAn (Hagen, 1965; Smeenk, 1972;
Aradjo et al., 1974; Lundberg, 1979), en tanto la influencia de la 
predaciAn no tiene normalmente la entidad suficiente para determi­
ner la regresiAn de una poblaciAn de micromamiferos (vAase LocldLe, 
1955; Blondel, 1967). Podria pensarse que el abandono de las loca- 
lidades de nidificaciAn, que acontece en pleno verano, estaria eau
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aado por la presencia en este periodo annal de un minime en la dis 
ponibilidad trAfica acaso propiciado por la actnaclAn limitante de 
los facto res ombrot Armicos. Sin embargo, al menos en afios en los 
que el alimente es aparentemente abundante, el Buho Chico puede 
prolongar considerablemente su periodo reproductor de manera que 
la ceba de los polios tiene lugar en el supuestamente adverse in­
tervalo estacional (dates propios no publicados). Este se consigue 
merced a la ampliaciAn del niche alimentario, circunstancia que co 
mo ya habiamos mencionado no es habituai en un especlallsta y que 
sugiere que el grade de disponibilidad trAfica local no permite 
por si solo explicar los morimientos de la estrigida « Es probable 
que la asincronia de los ciclos de abundancia estacional de las di 
ferentes poblaciones de microroedores se haya erigide en el curso 
de la évolueiAn como factor Altimo (en el sentido dado al término 
por Murton y Westwood, 1977) determinants de la estrategia migrado 
ra de esta estrigiforme. En este sentido, parece apuntarse en las 
Areas méditérrAneas una tendencia a un comportamiento menos nomAdi 
co presumiblemente asociado a una mayor eetabilidad en la composi 
ciAn estacional de la comunidad de ad.croroedores, Parece la tAnica 
general en nuestras latitudes que déterminadas Areas, mAs o menos 
amplias, alberguen a los buhos durante todo el afio (Corral et al.« 
1979; CortAs, corn, pers,; datos propios), al menos cuando la dispo 
nibilidad de alimento no actAa de forma seriamente limitative (vAa 
se mAs adelante). Es ilustrativo el hecho de que en estas localida 
des de ocupaciAn continuada exista un lapso de tiempo, entre el fi 
nal del periodo de af incamiento territorial y la formaciAn de las 
agregaciones de otofio-inviemo, en el que los buhos desaparecen 
por completo (CortAs, corn pers, y datos propios) (vAase la figura 
11), Esta dispersiAn momentAnea podria ser independiente del grado 
de abundancia de los recursos trAficos y permitirla el encuentro 
de los individuos de una amplia regiAn para formar grupos de caza.
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estrategia ecolAgica mAs adecoada que el territorialismo para la 
e3q>lotaciAn de las escasas Areas que durante el otofio y el invier- 
no mântienen un nivel aceptable de alimento disponible (vAase Ward 
y Zahavi, 1973)* Por consiguiente dichos movimientos dispersivos 
de la poblaciAn tendrfan el mismo significado dentro del ciclo anual 
que las maniobras de atracciAn a un dormidero o punto de reuniAn co 
munal tienen en un ciclo diario (véase Zahavi, 1971)*
Los rasgos mAs sobresalientes de la cronologia reproductora ÿa 
del patrAn de variaciAn intraanual de la dieta de Palco tinnunculus 
permiten, por comparaciAn con los de las dos rapaces a las que aca 
bamos de referimos, hacer algunas consideraciones sobre la influ­
encia del ciclo estacional mediterrAneo en la ecologia de rapaces 
diumas y noctumas. Resalta sobre todo el hecho de que el periodo 
de ceba de los polios en el caso del falcAnido se sitda precisaamn 
te en la Apoca del afio mAs desfavorable para las dos estrigiformes 
en litigio. La explicaciAn es fAcil si considérâmes que durante el 
verano la marcada actividad de los reptiles, la presencia de jAve— 
nés volantones de un elevado nAmero de especies y la gran abundan— 
cia de insectes determinan un pico de disponibilidad de alimento 
para un predador que como el Cemicalo Vulgar sea capaz de expie— 
tar rentablemente este abanico de recursos. Ho obstante, la proble 
mAtica derivada de la necesidad de cebar a los polios con presas 
grandes para mantener un balance energAtico adecuado, hecho al que 
ya nos hemos referido y que se estudiarA con detalle en el capitu 
lo siguiente, debe actuar en estrecha conexiAn con el nivel de abun 
dancia de alimento en la determinaciAn del momento Aptimo para di— 
cha ceba.
La accesibilidad de los micromamiferca para Falco tinnunculus 
debe ser reducida a causa de la ya comentada actividad casi estrie 
tamente noctuma de este grupo—presa y de hecho, como mAs adelante 
veremos, no desempefian un papel prépondérante en su dieta durante
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la nldlfIcaclAn. Sin embargo, conalderando el afio completo su im­
porta ne ia es considerable y su disponibilidad influye decisivamen­
te en la densidad y estructuracidn espacial de la poblaciAn del 
predador durante el periodo anuàl no reproductor, Particularmente 
en otofio-inviemo se registran agregaciones de individuos en Areas 
que a grandes rasgos coinciden con las utilizadas por los Buhos Chi 
C O S ,  aunque el ndmero de individuos que se rednen no es tan alto.
No obstante, el patrAn de invemada generalizado viene definido por 
individuos solitarios afincados territorialmente,
Aunque veremos despuAs el hecho con mAs detalle, mencionaremos 
a qui que la deserciAn de los grupos de cemlcalos de una détermina 
da Area de invem ada, como consecuencia de ciclos de abundancia de 
microtinos, se produce con retraso respecto a lo observado en Asio 
otus, sin duda a causa de la capacidad de Palco tinnunculus para 
ezplotar fuentes nutricias altemativas. De cualquier forma, un 
cierto nivel de abundancia de pequefios mamfferos parece necesario 
para el mantenimiento de agregaciones otofio-invemales. Por deba­
jo de un cierto valor umbral, los efectivos de invemantes parecen 
disminuir y ademAs el patrAn de afincamiento se caractérisa enton­
ces por la presencia ezclusiva de individuos que defienden un tiel— 
rritorio. Este doble patrAn de invem ada ha sido mencionado por 
CavA (1968) en Holanda, sugiriendo tambiAn este autor que las ag m  
paciones de cemlcalos esta ban determinadas por una alta abundan­
cia de microtinos,
4.4. INFLUENCIA DE LA CEBA DE LOS POLLOS EN LA ECOLOGIA ALIMENTARIA 
DE FALCO TINNUNCULUS
En el capitule precedents haclamos alusiAn al posible efecto 
del incremento de requerimientos energAticos de una pareja repro­
ductora, como consecuencia del nacimiento y desarrollo de los polios, 
sobre la composiciAn de su dieta. Discntiremos ahora este hecho
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con mAs detenlmiento en base a los resultados obtenidos en el estu 
dio de varios aspectos de esta problemAtica en Falco tinnunculus.
4.4.1, Dieta del padfe y del polio durante el periodo de ceba
A lo largo de la estancia de los polios en el nido hemos trata 
do de carapterizar el espectro de presas aportadas al .nido y sus 
proporciones relativas, con la mayor precisiAn que nuestra disponi 
bilidad de medios nos permitia. Para ello se identificaron cuantos 
residues alimentarios fueron encontredos en los nidos. No obstante 
y como este procedimiento raramente permitia la detecciAn de ele­
mentos-presa de reducido tamaflo, hemos utilizado una tAcnica adi- 
cional consistente en forzar la regurgitaciAn del contenido del bu 
che de los polios (vAase Valverde, I967). Bn diferentes ocasiones 
hemos procedido a colocar una ligadura cervical a los polios con 
el fin de incrementar el registre de presas por este sistema. Por 
otro lado, se han completado mAs de 40 horas de observaciAn direc­
ta de nidos desde "hide" con objeto de testificar la eficiencia de 
los procedimientos comentados. AdemAs, a lo largo del periodo de 
estancia en el nido de los polios, se han recogido egagrApilas ré­
gurgita das por los adultes en los posaderos que régularmente utili 
zan durante esta fase de la reproducciAn, con el fin de confronter 
los espectros alimentarios de ambas clases de edad (tabla 8). La 
distribuciAn de frecuencias de los tipos-presa consumidos por los 
cemlcalos adultes difiere signif icativamente de la de a quelles 
que son aportados a los polios, ya so definan dichos tipos segdn 
un criterio pondéral (P < 0.001; test t) o taxonAmico (P< 0.001; 
test X  )^.
MAs del 80$ de las presas ingeridas por los adultes no alcan­
zan los 2 gramos de peso, en tanto mAs del 90% de las aportadas al 
nido superan esta cifra (figura 17). Si ademAs tenemos en cuenta 
que la baja frecuencia de apariciAa en la dieta del adulte de las
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perteneclentes a la primera de ambas categorlaa pondérales es en 
buena medida consecuencia do la ingestiAn parcial de algunos de los 
vertebrados ofrecidos a los polios, habrA que concluir resaltando 
la bajfsima superposiciAn existante entre el espectro de pesos-pre 
sa que el adulto selecciona para su propia nutriciAn 7 el que adop 
ta para cebar a su descendencia « Varies autores se han referido al 
hecho de que el tamafio de las presas seleccionadas por los adultes 
para sus polios es significativamente mayor que las ingeridas por 
los prioMros (Lind, 1965; Royama, I966; Davies, 1977; Tinbergen, 
1981). La explicaciAn del hecho se ha dado siempre en base a una 
optimizaciAn econAmica desde el momento en que todas las especies 
que han servido de testigos, al igual que nuestro predador, aportan 
las presas al nido de una en una como norma general; la razAn ener 
gAtica de esta diversificaciAn alimentaria es entonces évidente.
Sin embargo, este principio de maximizaciAn calArica no explica por 
s£ solo, al menos en estominos (Stumua vulgaris), el procéder del 
adulto en la selecciAn de presa; parece que interviens tambiAn un 
componente de calidad nutricia que influye decisivamente en la su- 
pervivencia de los polios (Tinbergen, 1981).
El peso promedio de las presas comidas por los adultos durante 
la ceba de los polios no es diferente del seleccionado antes o des 
puAs de concluido el periodo de nidificaciAn (vAase mAs atrAs),
Por otro lado, la diversidad trAfica del polio, tanto taxAniea co­
mo pondéral, es muy superior a la del adulto (tabla 8). Estos he- 
chos son indicativos de que la élevaciAn del peso promedual de las 
presas y de los parAmetros de diversidad aliswutaria, que antes 
contemplAbamos, durante los meses de jpnio y julio - meses que in 
cluyen el periodo de estancia de los polios en el nido - estA bA- 
sicameote determinada por la influencia de la ceba en el presupues 
to energAtico familiar.
Desde un punto de vista taxonAmico, el espectro alimentario de
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Figura 1?: Distribuci6n de frecuencias de presentacl6n de cate- 
gorfas pondérales en la dieta del polio (trama oscura) y del 
adulto (trama clara) durante el periodo de ceba.
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Figura 18: Distribuci6n de frecuencias de presentaci<5n de los tax 
ones considérados en la dieta del polio (tramado) y del adulto 
durante el periodo de ceba.
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los adultes se compone en m&a de un 90% de insectes, percentage ha 
bitual fuera del période de nidificacidn, en tante la dieta del pe 
lie est6 basada en les reirbebrados, fundanentalmente reptiles y 
ares, que supenen mds del 75% de las presas censuotLdas (figura 18).
4.4*2. Cambies en la selecci6n de presa
Kos referiremes a selecci6n de presa corne a una elecci6n entre 
diferentes tipos dentro del intervale general de predacidn; es dé- 
cir, el predader estarfa seleccienando activamente un tipe dado si 
su nirel de presencia en la dieta fuese sjLgnificativamente diferen 
te de le esperado de acuerdo con su abundancia relativa en el cam­
pe (réase Calder6n y CoUado, 1976; Ogden et al.» 1976; France y 
Andrada, 1977).
Hemes utilizado les dftos procédantes del anUlisis de egagr6pi 
las de CigQefia Blanca (Ciconia ciconia) (Lizaro, no pnblicado) ce­
rne indicatives de la abundancia relativa de les diferentes tazones 
y categerlas pondérales en el campe asnmiendo una débil selectivi- 
dad de la cic6nida al efectuar las capturas. El eelecticisae ali­
menta rie que caracteriza a la especie (Schdz, 1988) armeniza con 
esta asumcién. No obstante, una preferencia de hibitat de caza, po 
siblemente en funci^n de la abundancia de alimente, es clara en el 
irea testigo que hemos seleccionado para el estudto de este aspec- 
to de la ecologia de Falco tinnunculus; una buena parte de la pobla 
citfn del falc6nido caza regularmente en dicho hdbitat. Cualquier 
mdtodo de muestreo directe censiderando la heterogeneidad de las 
peblacienes animales implicadas cenllevaria importantes errores de 
apreciacidn derivados de obvias dificultades metedoldgicas. El pro 
cedimiente seguide en este trabaje tiene la ventaja de que el drea 
cubierta per el "muestreo" es muy extensa, ya que las egagiSSpilas 
de Cigüefla analizadas previenen de diferentes indivldues que cu- 
bren grandes superficies de terrene en busca del alimente.
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El anâlisls de la dieta de la CigOeHa eridentemente proporcio- 
na clerta aproxlaaeidn a la disponibilidad de preaas mis que a la 
abundancia relativa de les diferentes tipos establecidos* Puesto 
que la disponibilidad no es un parimetro absolute sine relative a 
un consuaiidor détermina do, hemes excluido de les anilisis algunes 
grupos eceldgicos inaccesibles para el Cemfcale Vulgar (celedpte 
ros subacuNtices, larvas enddgenas, etc.). Per etro lado, la afi- 
nidad cualitativa entre los espectres alimentaries de ambas espe- 
cies permits supener una no séria interferencia de la aludida re- 
latividad del parimetro en le concemiente a la comparaeidn de 
las dietas respectivas.
Algunas desviaeiones predeeibles del esquema de abundancia re­
lativa de los tipos-presa considéra dos, obtenldo por el precedi- 
miento referido, deben ser comentadas* las presas que poseen una 
acusada movilidad y subsiguiente faeilidad para la hnida seguramen 
te aparecen inf ravaleradas con respecte a las que no presentan es­
ta dificultad para su captura. Asimisme, parece existir un umbral 
de tamafio de la presa para el desencadenamiento de la conducta de 
ataque, déterminants de que un cierto intervals de valores no es­
té représentado en la dieta de la CigfleHa. Sin embargo, esta tflti 
ma circunstancia no tiene a ouestro juicio una influencia impor­
tante sobre les resultados, ya que el intervale de tamaAes-presa 
(de nueve medido sobre una escala de peso) abarcado per esta espe— 
cie incluye casi per complete al cerrespendiente de Falco tinnuncn 
lus; parece que sélo les elementes-presa con un peso superior a 
100 grames, aproximadamente, son infraseleccienados per la zancuda. 
Ademis, debe tenerse en mente que no hemes tratado de llegar a una 
definicién précisa de les rasges définitories de la seleccién de 
presa; de hecho la metedolegfa ceowntada énicamente capacita al in 
vestigader para ebtener una visién general de la disponibilidad re 
lativa de un determinado fragmente del espectre de presas petencia
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les existentes en el campe, y, per censlgulente^en este contexte de 
ben ser centemplados y élaborados les resultados obtenldos.
Les dates de alimentacién de ClgOefla ban side distribuidos en 
dos périodes de tiempo - el primero incluye abril y mayo y el se- 
gunde el mes de junio - para su cenfrentacién con los correspen- 
dientes a Falco tinnunculus. Para cuantificar el grade de selecti- 
vidad de les diferentes tipos-presa establecidos hemos utilizado 
el Indice de Irlev (en Ogden et al,, 1976) i
E» r-p/r+p
donde r es la freeuencia de captura de un tipe-presa dado y p es 
la disponibilidad relativa del mismo en el campOf medida corne pro- 
percién de aparicidn en la dieta de Ciconia ciconia, Los valorem de 
E varfan entre +1 y -1; las cifras positivas indican que la fre- 
cuencia de captura por el predader en cuestidn es mayor que la dis 
penibilidad relativa del tipe-presa considérado y las negativas, 
el hecho epuesto.
Sdlamente los vertebrades, grilletélpidos y algunos coleépte- 
ros (Scarabaeidae) son activamente seleccionados por el falcénido 
en les dos intervalos temporales considérados. Les grfllidos son 
seleccionados, aunque con débil intensidad, en abril-mayo, pere no 
en junio. Les restantes taxones-presa, représentados cenjuntamente 
en la figura 19, son inf raseleccionades en te do mo=»ento. En cuanto 
a las categorfas pondérales, parece clara la selectividad de aque­
lles que de forma general superan los 0.5 gramos. No obstante, el 
modèle de seleccién es diferente en cada une de les périodes tem­
porales considerados (figura 20). El peso medie de las pressa cap­
tura das es en ambos significativamente mis alto que el disponible 
en el campe (P< 0.001; test de Kblmegerov-Smimev). El aumente del 
valor de este paramétré desde abril-mayo a junio es significative
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Parte superior de la escala de pesos: Distribuci<5n de frecuen­
cias de presefttacidn de las categorfas pondérales establecidas 
en las dietas de Ciconia ciconia (puntos) y Falco tinnunculus 
(histograma).
Parte inferior de la escala de pesos: Valores del indice de 
selectividad para cada una de las categorfas consideradas. Véa-  
se el texto.
(Véanse las dos paginas siguientes).
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tanto en Falco tinmmcnlus como en Ciconia Ciconia ; sin embargo, 
mientras en esta dltima especie el incremento es de un 50%, en el 
caso del falcdnido se super a la cifra del 100^ , lo que sugiere una 
creciente preferencia de la rapaz por presas mÂa pesadas. El man 
tenimiento de la selectiridad de elementos-presa entre 0.5 y 1 gra 
mo de peso en elrmes de junio (figura 20), hecho que parece irré­
conciliable con la argumentacidn precedente, se debe seguramente a 
que esta catégorie pondéral incluye casi exclusiramente grandes es 
carabeidos coprdfagos; las razones para la seleccidn positiva de 
este grupo de coledpteros a lo largo de tedo el intervalo annal 
considerado (vdase la figura 19) parecen estar en la distribucidn 
contagiosa de los individuos que forman parte del mismo, hecho que 
permitiria a la rapaz la realizacidn de mdltiples capturas una vez 
localizado un punto de concentracidn. Sin embargo no hay que dese- 
char la posibilidad de que los resultados traduzcan una seleccidn 
negative de este grupo-presa por parte de Ciconia ciconia. ya que 
su particular mdtodo de caza le harfa mis dificil que al falcdnido 
el descnbrimiento de dichos puntos.
Es interesante reseRar que mientras la elevacidn de la diversi 
dad trdfica de Falco tinnunculus desde abril-mayo a junio sugiere 
una disminucidn de la disponibilidad de alimente a lo largo de di­
cho periodo segdn los postulados a los que anteriormente hacfamos 
referenda, la intensificacidn de la selectividad de presas para- 
lela a dicha elevacidn es indicative, segdn esos mismos postulados, 
del hecho opuesto. El aumento de los requerimientos energdticos de 
la poblacidn de cemlcalos en el periodo referido como consecuen- 
cia de la ceba de los polios viene en apoyo de la segunda altema- 
tiva si se acepta la llnea argumentai que desde los aRos 50 esta- 
blece una estrecha asociacidn entre el memento en que ésta tiene 
Ingar y la mdxima disponibilidad alimentaria anual (vdase por ejem 
plo Lack, 1950; Thomson, 1950). Consiguientemente, el patrdn que
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caracteriza la seleccidn de presa es en nuestra opinidn un mejor 
indicador del nivel de abundancia de alimente que la diversidad tr6 
fica, paramètre este dltimo cuyos valores dependen en gran medida 
de los criterios adoptados al establecer las categorfas para su c6m 
puto.
4.4*3. Variacidn de la diversidad trdfica y del peso promedual de 
la presa con la edad y el numéro de la pollada
La variacidn de los requerimientos energdticos con la edad del 
polio (véase el capitule 5) debe repercutir de alguna forma sobre 
la seleccidn de presa llevada a cabo por los adultes. Para tratar 
de averiguar algo sobre el particular hemos empezado por caracteri 
zar el patrdn de variacidn de los parâmetros trdficos que hemos ve 
nido hasta ahora censiderando. A este fin, se dividid el tiempo de 
estancia de los polios en el nido (aproximadamente 30 dfas) en cin 
co périodes, en cada une de les cuales se detenaind el espectre de 
presas aportadas por los padres, la diversidad trdfica, taxdnica y 
pondéral, y el peso promedual de las capturas. Los resultados se 
presentan en la tabla 9, en la que se dan ademfs los valores de les 
parfmetros aludidos durante los périodes de incubacidn y preincuba 
cidn.
Asumiendo que los re querimientos energdticos actdan como va­
riable independiente y considerando que su correlacidn con los pari 
metvos trdficos definidos dista smcho de ser perfects, aunque en 
dos casos es significativa (vdase la tabla 10 y la figura 21), se 
puede presumtr la operatividad de al menos un segundo factor cau­
sal en las tendencias alimentarias observadas. Supusimos quë el gra 
do de ligazdn de la hembra al nido, dependiendo del estadio en que 
se halle el discurrir de la nidificacidn, y que influye de forma ca 
pital en el tiempo total de caza empleado dia rlamente por la pare- 
ja, debfa actuar en combinacidn con la variacidn de los requérir
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Figura 21: Correlacl^n de los requerimientos energéticos (RE) 
con el peso medio de la presa (PPP, puntos blancos) y con la 
diversidad tr6fica pondéral (H'P, puntos negros), Los reque­
rimientos energéticos se expresan como gramos dia para dos 
adultos y una pollada de cuatro individuos. PI: fase de prein- 
cubacidnj I: incubacidnj 1 a 5* périodes de crecimiefnto del po­
lio (véase el texto)
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mlentos energétlcoa fanlliarea sobre la configuracitfn del modèle 
de seleccién de presa.
En la figura 22 hemos representado la varlaclén de los reque­
rimientos energétlcos desde Inmedlatamente antes de ser Inlclada 
la Incubaclén hasta el abandono del nido por los polios. Asimlsmo 
se muestran la rarlaclén del tiempo relative de actlvldad de la pa 
reja (deducldo del tiempo dlarlo que la hembra permanece en el ni­
do, segdn observaclones efectuadas desde "hide") y la de los paré- 
metros trdflcos manejados en este apartado. Résulta llamatlva la 
varlacldn paralela de dlchos pardmetros. No obstante, el culmen de 
diversidad trdflca y de tamafio promedual de la presa que se produ­
ce en las fases de Incubacldn y periodo 1 de creclmlento del polio 
détermina que sus respectives valores, representados frente a los 
de los requerimientos energdtlcos, no se ajusten de forma clara a 
una recta de regresldn (figura 21). Esta sltuacldn contrasta con 
la referlda por Royama (I966) en pdrldos, en los que êl tamaSo me­
dio de las presas capturadas para cebar a los polios estaba estre- 
chamente asoclado a los requerlmientos energétlcos. La casi nula 
actlvldad cazadora de la hembra de Falco tinnunculus durante los 
dos périodes aludidos détermina que todo el esfuerzo de la caza re 
calga en el macho, el cual deberd ademés transportar una buena par 
te de las capturas al nido* La elevaclén del peso medlo de las pre 
sas selecclonadas tendrfa entonces la expllcaclén dada anterlormen 
te al referImos a las dlferenclas de dieta entre el polio y el 
adulte. El Incremento de la diversidad tréflca estarfa de acuerdo 
con el argumente sostenldo por Schoener (1971) de que la ceba de 
la descendencla tiene el mismo efecto para el predader que una re- 
ducclén de la disponibilidad de presas y subslgulentemente debe In 
cldlr sobre el grade de especlalizaclén alimentaria. El Inlclo de 
la actlvldad cazadora de la hembra durante el periodo 2 de crecl­
mlento de los polios y su IntensifIcaclén progreslva détermina una
Jloh
TABLA 10
Matrix de correlaclén entre los parémetros considerados en el es- 
tudlo de la varlacldn temporal de la dieta de Falco tinnunculus 
en el periodo reproductorj véase el texto. ( P 0.05; P 0.01; 
test de Spearman, una cola)
RE PPP H»T H*P
RE 1
PPP 0.727 1
H»T 0.563 0 .821 1
H*P 0 .8 0 0 0.964 0.857 1
TABLA 11
Matrix de correlaclén entre los parémetros considerados en el estu­
dio de la varlacldn entre polladas de la allmentacldn en F. tinnun­
culus : vdase el texto. (clave de slmbolos como en la figura 10)
RE PPP H»P
RE 1
PPP 0.332 1
H*P 0.587 0 .7 1 3 1
JO s:
RE
H»275
250 -
200
- 0.6
H ’T
- 0 .4100 -
H'P
- 0.2
50 -
PPP
51 2 4PI I 3
. PPP (g)
- 50
-  40
- 30
- 20
-  10
L 0
Figura 22: Variaci<Sn temporal de los par^metros tr6ficos consi­
derados durante el periodo de reproducci6n. ■ Tiempo relativo de 
actividad diaria de la pareja A requerimientos energëticos fami- 
liares, expresados como en la figura 21. Intervalos temporales 
como en la figura 21. El 5rea tramada représenta de forma semi- 
cuantificada la variaci6n relativa de la eficiencia de caza de 
los adultos de acuerdo a la demanda energética familiar; una 
cuantificaci6n précisa requerirfa el conociraiento de la funci6n 
que liga a los dos par5metros implicados.
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aproadjnacl^n moMntioea de los pariaetros trdficos a los valores 
inlclales (periodo do prelncubacldn)• El techo de actividad se al- 
canza ya en el periodo 3 en tanto los requerimientos energdtlcos 
slguen elevdndose; so nota entonces una nueva sublda de los valores 
de los susodlchos parâmetros. La reduccldn de los requerimientos 
energ4tlcos en la dltima fase de desarrollo del polio parece Incl- 
dlr, segdn lo que cabrla esperar* en una llgera dlsmlnucldn de la 
diversidad trdflca j el peso promedual de la presa experlownta sin 
embargo en este periodo una acusada elevacldn.
La poslble Influencla de la varlacldn de los requerimientos 
energdtlcos medlos diaries sobre la allmentacldn, varlacldn que 
estarfa fundamentalmente determlnada por el tamafio de la pollada, 
se testified por un procedlmlento diferente. Una ves conclulda la 
reproduceIdn se recogleron todos los restes de presas y egagrdpllas 
acumulados en el nido. Los elementos Identlflcables se Incluyeron 
en cuatro categorfas pondérales en base a las cuales se calculd la 
diversidad trdflca y el peso promedual de la presa. Los requeri­
mientos energdtlcos diaries medlos se déterminaron en base al nd- 
mero total de polios présentés en cada peHodo de creclmlento (es 
declr, se tuvo en cuenta la mortalldad) y a la cantldad de alimente 
consumldo durante los mismos (vdase el capftulo 5)» *e se ha calcu 
lado la diversidad trdflca taxdnlca, ya que la marcada varlacldn 
Interanual de la composlcldn de la dieta en lo que concleme a las 
frecuencias de captura de las diferentes Clases do vertebrados, 
condlclonaba serlamente los valores del pardomtro desde el memento 
en que las polladas testigo fueron controlsdas en afios suceslvos.
Los nlveles de correlacldn entre los diferentes pardmetros con 
slderados (tabla 11) sugleren que los requerimientos energdtlcos 
medlos diaries, como expresldn del efecto del tamafio de pollada en 
el presupuesto energdtlco de la rapaz, condlclona una ampllacldn 
de la gama do pesos-presa depredada. A su vez esta generallzacldn
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alimentaria Incide en una elevacldn del peso promedual de las cap­
turas efectuadas. La falta de signifIcacldn de la correlacldn en­
tré este dltlmo pardmetro y los requerimientos energdtlcos podrfa 
deberse a un relatlvamente bajo ndmero de muestra o ser consecuen- 
cla de la actuacldn de factores no anallzados en las conexlones 
causa-efecto descrltas entre dlchos pardmetros.
4.4.4. Dlscusldn
El reducldo aporte energdtlco de los elementos-presa Incluldos 
en la Clase Insectes sdlo jmstlflca su captura por un predador del 
tamafio de Falco tinnunculus cuando la dispensa energdtlca para su 
asloillacldn (que Incluye tiempo de bdsqueda, persecucldn y manlpu- 
lacidn de la presa; vdase Schoener, 1971) es lo sufIclentemente ba 
ja para que el coclente E/T sea superior al de otros con una bloma 
sa Individual superior. Es claro que la abundancia de los Insectes 
en los cllAas méditérrdneos actda bdslcamente dlsadLnuyendo el tlem 
po de bdsqueda por nnldad de presa, hecho que lucide en una mayor 
rentabllldad de este gxnpo-presa en nuestros ecoslstemas que en 
los de latitudes mds altas. No obstante y de acuerdo con Rapport 
(1980), no parece factlble que sea sdlo la abundancia del grupo o 
grupos con los mds altos valores de B/T la que decide la composl­
cldn de la dieta dptlma, slno el efecto slnergdtlco de mdltlples 
especles-presa sobre el comqx»rtaadLento de seleccidn del predador.
La larga dlstancla que nomalmente sépara los puntos de captu­
ra y consuaw subsiguiente de la presa durante el periodo de ceba 
de la hembra y de los polios no volanderos, ejerce una Influencla 
trascendenta1 en la confIguracldn del modèle dptlmo de dieta. El 
transporte al nido eleva la dispensa energdtlca por unldad de pre­
sa y altera el balance B/T que determlnaba el patrdn de seleccidn 
del alimente antes de haberse Inlclado la nldiflcacldn. En nuestra 
drea de estudio, la escasez de puntos aproplados para la Instala-
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ci6n de parejas reproductoras détermina que las dreas dptimas de 
alimentacidn puedan estar muy distantes del nido y coadlluva por 
elle a intensif ica r el efecto de alteracidn del balance energéti- 
co de las capturas, al que nos acabamos de referir. Por otro lado, 
las presas por encima de un cierto peso, con un elevado tiempo de 
manipulacidn y un costo asociado por riesgo de daîîo al predador 
(véase Schoener, 1971), incrementarfan en las antedichas circuns- 
tancias su cociente E/T desde el momento en que toda o gran parte 
de su biomasa asimilable puede ser aprovechada; en ausencia de ce­
ba del consorte o de los polios, el excedente con respecto a la 
méxima capacidad de ingestién del predador séria desperdiciado, es 
decir, el valor del numerador no vendrfa determinado por la bioma­
sa real de la presa, sino por la porcién de la misma que pudiera 
ser ingerida.
Es décir, la situacién de compromise creada por la ceba de los 
polios propicia una marcada elevacién de la diversidad tréfica y 
una preferencia por presas raés pesadas,-lo mismo ha observado Os- 
borne (1 981) en Falco chicquera -. La tendencia hacia una mayor es- 
tenofagia y un inferior tamafio de las capturas conforme las nece- 
sidades energéticas son més bajas supone que el ajuste de la acti­
vidad depredadora a estas necesidades se rige, tanto globalmente 
como en cada instante puntual de la reproduccién, por los mécanis­
mes antes seiïalados de especializacién-generalizacién alimentaria 
y seleccién del tamafio de la presa. De forma mis précisa, un valor 
creciente de requerimientos energéticos por tiempo eficaz de caza, 
como consecuencia de los efectos aditivos del desarrollo de los po 
llos y del tamafio de la pollada, conduce como norma general a una 
preferencia por presas cada vez més pesadas. No obstante, las pre­
sas pequefias siguen formando una buena parte de la dieta incluse 
en el periodo en que el consume de alimente por el conjunto fami­
liar es mâs alto, pero este parece consecuencia de su elevadisima
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densldad, ya que no son activamente selecclonadas, Como consecuen­
cia de estas tendencias alimentarias, la diversidad tréfica es 
tanto més aIta cuanto mayor es el desnivel entre las calorfas to­
tales necesitadas y el tiempo disponible para obtenerlas, Presumi- 
blemente entonces y dada la estabilidad del espectro del adulto 
con respecto a las categorfas pondérales establecidas, el grado de 
superposicién entre éste y el del polio estaré directamente vincu- 
lado al presupuesto energético familiar. De forma més précisa, la 
gama de presas aportadas a los polios serf tanto mâs parecida a la 
seleccionada por el adulto para su propia alimentacién cuanto mfs 
bajo sea este presupuesto*
La generalizacién de la dieta conforme se increments la deman­
da energética al crecer los polios o elevarse el ndmero de los mis 
mos es un hecho opuesto al registrado en Stumus vulgaris (Tinber­
gen, 1 9 81). Si esta tendencia se mantiene mfs allé del tamafio mfx- 
imo de pollada que hemos registrado, cosa que parece presumlble, 
podremos afirmar que el aumento de la mortalidad como consecuencia 
de una dieta excesivamente monétôna determinada por la necesidad 
de alimentar a una descendencla numerosa, circunstancia también 
registrada en Stumus vulgaris (Tinbergen, op. cit.), no operarâ 
como mecanismo limitante en Falco tinnunculus.
La marcada elevacién del peso promedual de la presa en la fa­
se final del crecimiento de los polios (periodo 5), en la que el 
descenso de los requerimientos energéticos medios diarios sugiere 
la tendencia opuesta, acaso esté propiciada por una severa reduc- 
cién de la densidad de presas por efecto de la predacién del fal- 
cénido. La escasez de puntos de nidificacién adecuados détermina 
como norma general que las freas limftrofes de los territorios de 
caza de una pareja reproductora no sean explotados por conespecffi- 
cos. Consiguientemente, conforme discurre el periodo de nidifica­
cién se debe ir acentuando una désignai abundancia de presas dentro
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y fuera de los limites trasegados por dicha pareja (Krebs et al,, 
1974; Wiens, 1976). El compromise entre cazar en parcelas mermadas 
cercanas al nido o hacerlo en otras mfs alejadaa pero con mayor 
densidad de presas, con el esfuerzo adicional que supone su trans­
porte através de distancias mis largas, parece una consecuencia in 
evitable del hecho comentado. La disminucién de la freeuencia de 
observacién de individuos adultos en las proximida des del nido a 
medida que se desarrollan los polios, aunque no ha sido convenien- 
temente cuantif icada, nos sugiere un progresivo alejamiento de los 
mismos hacia puntos iniciaImente no alcanzados en las expediciones 
de caza. La seleccién de elementos-presa con un peso inusual para 
esta pe que fia rapaz constituye la solucién generalizada de la si­
tuacién compromisaria comentada y cuyo fundamento energético resul 
ta évidente. No obstante, si en las prozimidades del nido se prodn 
ce una elevacién stfbita de la disponibilidad de presas de bajo pe­
so — normalmente determinada por eaq)losionesf deowgrlficas de or- 
tépteros-, incluse polios casi volanderos son cebados con ellas.
Se da ademis la circunstancia de que dos parejas que nidifican a 
muy poca distancia una de otra pueden estar cebando polios de edad 
similar con dos bloques de presas de tamafios medios muy diferentes. 
Este hecho es indicative de una independencia cazadora de las pa­
re jas reproductoras y, en contra de lo que pudiera sugerir el ca- 
rlcter insectivore de Falco tinnunculus en nuestro ecosistema (vé­
ase por ejemplo Lack, 1968), demuestra que las concentraciones de 
nidos no tienen un caricter colonial desde el momento en que este 
atributo poblacional esti estrechàmente asociado a la explotacién 
conjunta ("flocking") de rêcursoszalimemticios muy abundantes y 
distribuidos en parcelas dispersas (Lack, I968; Murtony;1971ÿ Laza 
rus, 1972; Wiens, 1976).
La ripida dispersién familiar, casi inmediata a les primeros 
vuelos de los jévenes, coadyuva en cierta medida al sostenimiento 
de la opinién antes apuntada de que la presién predadora ejercida
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por el falcénldo tiene una marcada indidencia sobre la densidad de 
presas del Irea regularmente explotada. Esta afiraacién contradice 
al argumente que esgrimlamos al referimos al grade de incidencia 
de Asie otns sobre las poblaciones de sus presas principales. A 
nuestro juicio, son decisives en el planteamiento de esta casuist! 
ca las diferencias ecolégieas entre las especies-presa que conati- 
tuyen la base de la alimentacién de sendos predadores durante la 
nidif icacién, consumidores primaries (microtinos) en un caso y se- 
cundarios bisicamente (reptiles y aves) en otro; estes éltimos con 
poblaciones en general mis astables y menos numerosas que las de 
los primeros (Frochot, 1967) y con una tasa de renovacién mis baja, 
lo que sin duda les hace mis sensibles a una predopresién prolonga 
da.
4.5. VARIACIOH INTERANUAL
4.5.1. Los casos de Asio otus y Tyto alba
Bn la tabla 12 se presentan los porcentajes con que aparecen 
en la dieta de Asio otus las distintas especies y grupos-presa que 
la configuran, en cada uno de los afios abarcados. Teniendo en cuen 
ta la acusada variacién estacional en el consume por esta estrigi- 
forme de las diferentes especies de microtinos que captura y que 
el material del que hemos dispuesto no sienqire cubria el afio com­
plete, hemos incluido sélo las presas correspondientes al periodo 
primavera-verano a lâihora de construir la figura 23, que expresa 
la variacién interanual de la representacién de dichas especies, 
en conjunto y por separado, en su dieta. Lo mismo se ha hecho para 
Tyto alba, aunque el némero de afios para los que disponiamos de da
es bastante mis reducido; por otro lado el material provinien-
esta especie corresponde en su mayor parte al periodo otofio-
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Destaca la aimilitud del patrdn de varlacldn de Pitymys dnode- 
cimcos-fcatns y Micro tus arralla en la dieta de Asie otns» Los resul 
tados obtenldos en Tyto alba son, por lo que respecta a estas dos 
especies-presa, coïncidentes desde un punto de vista cualitatiro 
con los anteriores (figura 24)* El desfase temporal que se nota en 
tre arabas grdficas es b4sicamente consecuencia de la diferente pro 
cedencia èstacioàal que en una y otra rapaz tiene el material ana- 
lizado. Esta varlaci6n paralela de dos especies de presas con mode 
los similares de cronologfa reproductora y aparentemente desconec- 
tada de la de una tercera - Pitymys lusitaniens - con un interra 
lo temporal de reprodnccidn francamente segregado de los de las an 
teriores, sugiere la actuacidn sobre el modelo global de vàriacidn 
de un factor o factures ambientales con operatiridad estacional di 
ferencial. Supnsimos en principio que el r^gimen pluriométrico, co 
mo factor dltimo condicionante de otros que actuarfan como factures 
ptSSxifflOS - humedad ed^fica, densidad y altura del estrato herbi- 
ceo, disponlbilidad trdfica, etc. - , podria incidir decisivamente 
sobre las poblaciones de las très especies de microtdLnos en liti- 
gio. Separamos las precipitaciones annales en primarerales (marzo- 
agosto) y otodales (septiembre-febrero), y para cada une de dichos 
périodes representamos la variacidn interanual a lo largo del in­
tervale de tiempo que ha cubierto el muestreo (figura 25)* En ge­
neral se nota una buena correlacidn entre el régimen de Iluvia oto 
fiai y los porcentajes que en la dieta de Asio otns tienen las dos 
especies—presa cuya mAxima aetividad de produccidn de crias acon- 
tece en este période estacional. Vo obstante, la rApida caida de 
los porcentajes notada a partir de 1976-77 ss mucho mis acentuada 
de lo que cabria esperar de una perfects relacidn causa-efecto en­
tre la plnviometria y los niveles poblacionales de sendas especies. 
Es posible que la faits de réserva hidrica en el suelo al iniciars 
se las Iluvias de otodo, como consecuencia de la disminucidn del
%
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Figura 24î VariacKn interanual de los porcentajes de las es­
pecies y grupos presa en la dieta de Tyto alba, # Microtus ar- 
valis ■ Pitymys duodecimcostatus ▲ Pitymys lusitaniens O Croci- 
dura russula □ Murinae a otras presas.
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Figura 25: Variacidn interanual de la pluviosidad piéimaveral 
(raarzo-agosto; llnea continua) y otorial ( septiembre-f ebrero j 
linea de trazos), expresada como promedio entre los registros 
de dos observatorios situados en el 5rea de estudio.
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TOlumen de precipitaci6n prlmareral - muy notorla a partir do 1977- 
78 - constituya un factor adlclonal con efectos adltlros a los del 
rëgimen pluviom^trice proplo de dicho période estacional.
Es posible contemplar el fendmeno desde otra perspectira y ar- 
gQir que las fluctuaciones registradas pueden responder a un pro- 
ceso ciclico do las poblaciones que estamos considerando, que por 
tanto tendrian poca o ninguna relacidn con cambios climdticos (vda 
se Lack, 1954)* La recuperacidn, aunque ligera, de la frecuencia 
de captura de Microtus arralis por Asio otus a partir de 1979, pe- 
se a que las condiciones ambientales presumi&lemente no mejoraron 
para esta especie-presa - el nivel de precipitaciones fue inferior 
al de afios precedentes — , inducen a pronunciarse en esta linea ar 
gumental. AdemAs el interralo del supuesto ciclo (4 ados) coincide 
con el que rige en otras zonas europeas para este y otros topillos 
del gdnero Microtus (Lack, 1954} Hagen, 1965} Hagen, I9 6 9),
La variacidn interanual de la frecuencia de captura de Pitymys 
lusitanicus en las dietas de las des estrigiformes que estamos con 
siderando es en general inversa a la de los otros dos microtinos 
que forman parte de las mlsmas. Esta circunstancia esti, sin embar 
go, bastante atenuada en Tyto alba, ya que los niveles altitudinai 
les en los que se mneve esta rapaz no son los que soportan las ma­
yo res densidades de poblacidn del topillo (véase mAs atrAs)« Sin 
descartar la posibilidad de ciertas fluctuaciones de los efectivos 
numAricos de este microtino en el Area de estudio, interprétâmes 
la variacidn do sus porcentajes en la dieta de Asio otus como re- 
sultado del efecto de complements ridad implicite en la metodolo— 
gia utilizadaj es decir, la elevacidn del grade de representacidn 
do Microtus arvalia y Pitymys duodecimcostatus causa una obligada 
reduccidn de los do esta y otras especies-presa, que no traduce ne 
cesariamente una merma de sus efectivos poblacionales. Un razona- 
miento inverse, en el sentido de que sea una variaciAn real de la
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densidad de poblaclAn de Pitymys lusitanicus la responsable de la 
modificacidn de la intensidad de predaciAn sobre los otros microti 
nos es insostenible habida cuenta de la estrecha relaciAn existan­
te entre los porcentajes de presencia de estes dltiraos en las die­
tas de sendas rapaces y el nivel poblacional y Axito reproductor de 
las mismas (vAase Veiga, 1981).
En definitiva y aunque los résultados expuestos son insuficien 
tes para mantener una tesis, no nos resistimos a darles una inter- 
pretaciAn dado el interAs que tienen las rariaciones de los efecti 
vos poblacionales de los microtinos, ademAs dé por razones de otra 
indole, debido a su incidencia sobre sus predadores especificos 
(Hagen, 196g; Frochot, 1967; Hagen, 1969; Linkola y MyllymAki, 1969, 
Galushin, 1974; etc.). Las oscilaciones ciclicas de las poblaciones 
de los pequedos roedores - especialmente microtinos - estAn bien 
documentadas en toda la regiAn holArctica. Sin embargo, la profu- 
siAn bibliogrAfica que esta problemAtica ha promovido no ha aclara 
do de forma concluyente sus causas, habiendo sido esgriaiidos multi 
tud de argumentes para explicar estes sAbitos altibajos demogrAfi- 
cos (vAase por ejemplo Lack, 1954). Aunque como sugiere Lack (op. 
cit.), el feoAmeno es mAs claro en latitudes Arcticas (por ejem­
plo Blton, 1942; Hagen, 1965; 1969; Linkola y MyllymAki, 1969), 
existen claras evidencias de su operatiridad en Areas centroeurope 
as (Elton, 1942; Lockie, 1955} Honer, 196])} en estas Altimas la 
climatologia puede actuar decisiramente en el sentido de alterar 
la regularidad del ciclo o enmascararlo (Honer, 1963). Seguramente 
esta tendencia continda conforme descendemos en latitud, de manera 
que en los ecosistemas mediterrAneos la configuraciAn del patrAn 
de yariaciAn debe ser consecuencia de una acciAn sinergAtica de fac 
tores intrinsecos y extrinsecos a las poblaciones implicadas.
La regularidad de los ciclos en latitudes altas, configurando 
un patrAn que se ajusta con bastante fidelidad a lo predicho por un
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modelo matemAtico de InteracclAn predador-presa, sugiere una simpli 
cidad extrema de las condiciones ecolAgicas y un efecto poco dis- 
torsionador de los factores climAticos (Lack, 1954)# En los ecosis 
temas mediterrAneos, la complicaciAn y alargamiento de las cadenas 
trAficas al participar en ellas de forma decisiva los coneumidores 
secundaries (ares y reptiles), debe incidir decisiramente sobre la 
conformaciAn de los ciclos de abundancia. AdemAs, el hecho de que 
la caida de las poblaciones de los predadores (Falconiformes y Stri 
giformes) - incluse de los mAs especialistas - no siga aqui la 
misma pendiente que las da la especie o especies-presa en cuestiAn, 
al ser espaces de explotar fuentes alimenticias altematiras,es un 
hecho crucial, ya que en el momento de minime poblacional de dicha 
especie/s los efectiros de sus predadores potenciales serAn consi- 
derablemente mayores que en el case de una rariaciAn paralela pre- 
dador-presa. Cuando es este Altimo modelo el que opera, y pese a 
una respuesta considerablemente reloz de los predadores alados a 
la eleraciAn de recursos alimenticios (Galushin, 1974), el creci- 
miento de la poblaciAn-presa antecede a la de su predador o preda- 
dores* La tendencia general es entonces a un escape de dicha pobla 
ciAn de los nireles en que la preda6iAn puede ejercer un efecto 
control (rAase Blondel, 19^7) antes de que los efectiros predado­
res hayan alcanzado el umbra1 a partir del cual Asta es eficaz. Es 
decir, en nuestro ecosistema el efecto global de las poblaciones 
predadoras serA presumiblemente intenso desde el inicio de la reçu 
peraciAn de la poblaciAn de la presa, con lo cual serA mAs proba­
ble un control demogrAfico que en aquellas situaciones en que la 
predopresiAn se ejerce fundamentsImente en el culmen de la curra 
de crecimiento, momento en que suele ser ineficaz como ria de con­
trol (Blondel, 19^7). Es probable entonces que el efecto seBalado 
por Brown (1979) de un allanamiento de los ciclos de abundancia de 
las poblaciones-presa por efecto de la predaciAn ses muy pronuncia
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do en nuestro ecosistema.
Aunque serAn précisés dates mAs detallados de rariaciAn pobla­
cional de predadores y pressa asf como del reajuste de las cadenas 
trAficas conforme dicha rariaciAn Jbiene lugar, podemos arenturar 
que en las biocenosis mediterrAneas los factores climAticos por un 
lado y la predaciAn por otro ejercen un importante control sobre 
las poblaciones-presa, incluse en el case de aquellas que por su 
propia dinAffiica son propensas a bruscos cambios demogrAficos.
4.5.2. El caso de Falco tinnunculus
Los cambios anuales registrados en la dieta del Cemicalo Vul­
gar expresada de acuerdo a un criterio taxonAmico se muestran grA- 
ficamente en la figura 26. Las pequeiias rariaciones obserradas de 
un ado para otro son atribuibles en parte a la désignai distribu- 
ciAn de la procedencia temporal del material analisado. Sin embar 
go este hecho ha estado determinado bAsicamente pôr una cierta in- 
estabilidad del status del predador y sAlo en pequefta medida por 
irregularidad en el muestreo. AdemAs el material procedente del pe 
riodo agosto-septiembre, dnicamente muestreado uno de dichos ados, 
ha sido excluido al efectuar los cAlculos. Consiguientemente, las 
rariaciones anuales registradas tienen una base biolAgica, en tan­
to las desriaciones posibles debidas a factores de fndole metodolA 
gica deben ser consideradas poco importantes.
Es claro el predominio de los ortApteros en la dieta en todos 
los ados, aunque se nota una cierta rariaciAn de la representaciAn 
relatira de las distintas Families consumidas. Los grillidos son 
siempre dominantes, pero su importancia se reduce a partir de 1978, 
quizAs como consecuencia de la falta de muestras del période otodo— 
inrlemo, de la que es responsable la marcada reducciAn de la po­
blaciAn del falcAnido durante este interralo estacional (rAase mAs 
adelante]^  tAngase en cuenta que los grillidos alcanzan el nirel mAx
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imo de presencia en la dieta precisamente en dicho intervale.
El porcentaje del conjunto de los vertebrados no expérimenta 
variaciones importantes, sin embargo es muy clara una reducciAn 
ciel nivel de los mamlferos con respecte a las otras Clases (figura 
2 7). Las fluctuaciones relativas de las especies y grupos-presa 
de raamiferos se han representado en la figura 28; se pone de mani- 
fiesto en ella una severa disminuciAn del porcentaje de Microtus 
nrvalis, inicialmente muy elevado, equilibrado con un aumento de 
los de los restantes grupos-presa, especialmente Pitymys spp. El 
paralelismo entre estes resultados y los obtenidos al estudiar la 
variaciAn interanual de las dietas de Asio otus y Tyto alba apoya 
las conclusiones que antes apuntAbamos
Los resultados obtenidos en el estudio de la variaciAn inter­
anual de las dietas de los très predadores en cuestiAn permiten ar 
gumentar que desde 1977 a 1979 la variaciAn de la disponlbilidad 
de algunas de las especies de mamiferos de la biocenosis permite 
ajustes que mantienen el nivel de presencia del grupo en el régi- 
men alimenticio del falcAnido. Sin embargo a partir de 1979 la re 
ducciAn de los efectivos globales de la Clase parece llegar a un 
punto critico que obliga al predador a su progresiva sustituciAn 
por aves y reptiles. Esta flexibilidad del comportamiento predador 
de Falco tinnunculus, ausente en las dos estrigiformes referidas, 
tiene sin duda una repercusiAn fundamental sobre su ecologia, como 
seguidamente veremos.
4.5*3# VariaciAn de los efectivos poblacionales de los predadores 
y do su rendimiento reproductor
En la tabla I3 se express la variaciAn interanual relative de 
los efectivos poblacionales de Falco tinnunculus, Asio otus y Tyto 
alba. Los censos de primavera-verano se han efectuado sobre la ba­
se ce considerar los nidos ocupados o los signos évidentes de ins-
n i
100 -
78 -
50 -
20 -
77 78 79 80
Figura 27: Variacl6n interanual de las frecuencias relativas 
de captura por Falco tinnunculus de las Clases de vertebrados 
b^sicas en su dieta. En negro: aves; punteado: reptiles; en 
blanco: mamiferos.
ah
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# Microtus arvalis 
— A—  Pitymys sp 
— e — Insestivora 
...i,... Murinae
5 O
3 O
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807977 78
Figura 28: VariaciAn interanual de las frecuencias relativas de 
captura por Falco tinnunculus de las especies y grupos-presa del 
taxon mamiferos.
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talacitfn en un terrltorio (parada nupclal, reclamoe, etc.). Bn Aalo 
otus ha sido posible ademAs,en algunas ocaslones, comprôbar la pre 
sencla prolongada de Indivlduos no emparejados durante la temporada 
de reproduccidn, los cuales han sido sumados a los nidificantes. La 
dificultad para la estimacidn de dicha fraccidn poblacional, asf 
como de la const!tuida por aquellas parejas que no regentan un nldo, 
en las otras dos especies nos ha obligado a no conslderarlas en los 
censos. No se han Incluido tampoco en dichos censos a los jdvenes 
del afio. Bn el caso de los recuentos de otoRo-inviemo, se ha ano- 
tado el ndmero miximo de indivlduos ristos simultAneamente en las 
Areas de muestreo. Bste procedimiento proporciona unos resultados 
que eridentemente infravaloran la cantidad real de los présentes eu 
dichas Areas; no obstante, la tendencia gregaria en este période 
estacional, may acusada en Asio otus, facilita el recuento absolu­
te una. ves^localizados el o los puntos de reunidn comunal.
Las restantes especies que integran la comunidad denotan unas 
oscilaciones poblacionales muy dAbiles, al menos enàlo que respec­
ta a la fracciAn reproductora. Rabitualmente los mismos o parecidos 
territories son ocupados aRo tras aRo y en muchos cases los nidos 
son construidos sobre el utilizado el aRo precedente o muy cerca.
No obstante, en las Areas con menor cobertura arbdrea se nota en 
très especies - Buteo buteo. Hieraetus pennatus y Accioiter geo- 
tilis - una cierta irregularidad en la reocupacidn de las zonas 
de nidificacidn. Seguramente la instalacidn en lo.que para estas 
especies son Areas marginales no depends tanto de la disponibili- 
dad de alimente en las mismas como del grade de saturacidn de las 
Areas dptimas. AdemAs, las condiciones ecoldgicas opérantes sobre 
cofflunidades vecinas puede influir tanto o mAs que las del ecosis­
tema en cuestidn sobre la densidad de poblacidn de algunas especies, 
singularmente de las mAs abondantes en dichas comunidades - Buteo 
buteo y Falco tinnunculus. principalmente -.
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Dnicamente en Milvus migrana hemoa notado una tendencia direc- 
cional clara de la poblacidn en el sentido de un ligero incremento 
de sus efectivos a lo largo de los aflos qite incluye este estudio. 
Este hecho es a nuestro juicio un fendmeno local al que ha contri- 
buido la creciente disponlbilidad de alimente como consecuencia de 
la prolifqracidn de basureros y de la intesificacidn del trdfico 
de autoradviles, con la consiguiente elevacidn del ndmero de cadAve 
res de animales atropellados.
En cuanto a las très especies a las que se ha ce referenda en 
la tabla 13, parece haberse producido una reduccidn general de sus 
efectivos poblacionales. Esta circunstancia se ha notado casi ex- 
clusivamente en los niveles basales de la sierra, en tanto la por- 
cidn de la poblacidn que alcanza los niveles montanos (inexistente 
en Tyto alba) conserva una notable constancia numdrica. El declive 
es mAs notorio en lo que concieme a la invemada ; ndtese que a 
partir de 1977 ningdn Buho Chico ha sido détectado en las Areas de 
muestreo y que 1978 fue el dltirao aRo en el que se détectaron gru­
pos de Cemfcalos Vulgares, aunque individuos solitaries fueron 
vistos fuera de dichas Areas. Durante la temporada de reproduccidn 
la desercidn de las zonas basales no es total, insta1Andose algu­
nas parejas para la nidificacidn. En Tyto alba no se acusa un com­
portamiento diferencial entre ambos périodes estacionales; las pa­
rejas reproductoras o bien ocupan durante todo el ciclo estacional 
las localidadesdejidas o bien las abandonan cmapletamente.
La elevada dependencia trdfica que de Microtus arvalia muestran 
los très predadores en cuestidn en las Areas de pie de sierra su­
giere que las fluctuaciones de sus respectives poblaciones estAn, 
al menos parciaImente, déterminadas por las de este microtino, Pa 
rece Idgico pensar que el dermmbe poblacional del Topillo Campesi 
no repercuta mAs intensamente sobre sus predadores durante el oto— 
Ro-inviemo, a causa de la menor disponlbilidad de presas de susti
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tacldn en esta dpoca del aRo; esta problemAtica afecta en mayor 
grado a las estrigiformes, limitadas por la disponibilidad de los 
pequeRos mamiferos, que a Falco tinnunculus, capaz de accéder a 
una buena parte de la biomasa que necesita para subsistir depre- 
dando intesamente sobre los ortdpteros (particularmente grillidos). 
Durante la primarera y el verano, la posibilidad de accéder a una 
mAs variada gama de presas, circunstancia especialmente notoria en 
el falcAnido, permite el mantenimiento de ciertos nireles de pobla 
cidn en estas Areas de pie de sierra pese a la drAstica reduccidn 
de los efectiros de la que es aqui la especie-presa clare.
Es posible que el superior nirel medio de las precipitaciones 
en altitudes montanas determinado por el efecto de la cordillera 
sobre los frentes de lluria haya permitido una relatira estabili- 
dad de la biocenosis. No obstante la reduccidn poblacional de Mi­
cro tus arralis y Pitymys duodecimcostatus se ha dejado sentir tam- 
bidn en estos nireles. Sin embargo, hay que tener en cuenta que el 
gradients altitudinal de abundancia de Pitymys lusitanicus y la re 
latira constancia de sus efectiros determinan un aporte de alimen­
te seguro en altitudes montanas para un predador altamente especia 
lizado en la captura de estos pequeRos roedores, hecho que explica 
ria su ocupacidn regular por Asio otus. Durante el otoRo-inriemo 
la presencia de la estrigida por encima de los 1200 metros, aprox- 
imadamente, es ocasional, ya que en este interralo anual la pobla­
cidn de Pitymys lusitanicus se reduce y ademAs la presencia fre- 
cuente de niere en el suelo dificulta enormemente su captura.
La disminucidn de los efectiros de Cémicalos Vulgares nidif i— 
cantes en los nireles altitudinales basales sugiere, dada la capa- 
cidad de la falcdnida para sustituir eficazmente a los mamiferos 
en su dieta, que otros grupos-presa han risto mermados tambidn sus 
efectivos poblacionales. Singularmente los ortdpteros, consumido- 
res primaries y por elle dependientes en gran medida del desarrollo
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del estrato herbAceo, decrecen en importancia como recurso alimen­
ticio de Falco tinnunculus a lo largo del tiempo que ha durado el 
présente trabajo. Seguramente este grupo de artrdpodos comparte en 
cierta medida la problemAtica que afecta a los microtinos en nues­
tro ecosistema.
La casuistica de Tyto alba es a nuestro juicio diferente de la 
de las dos especies a las que nos acabamos de referir. Esta estri- 
giforme es mAs propia de nireles altitudinales mAs bajos que los 
incluidos en nuestra Area de estudio global. Su aparicidn por enci 
ma de los 1000 6 1100 metros s.n.m. parece estar asociada a elera- 
dos nireles poblacionales de Microtus arralis, hipdtesis apoyada 
por el hecho de que selecciona preferentemente aquellas Areas en 
las que este microtino es especialmente abondante (Veiga, 1980). 
AdemAs la singular cronologfa reproductora de la titdnida en la re 
gidn que nos concieme (rAase mAs atrAs), aparentemente determina- 
da por el ciclo anual de abundancia del topillo, parece confirmar 
la argumentaciAn precedente.
AdemAs de la reducciAn de los efectiros poblacionales de Asio 
otus, se ha registrado en esta especie un sensible descenso de la 
productiridad desde 1977 a I98O, que se refleja no sAlo en el ndme 
ro medio de polios por pareja que abandons el nldo, sino tambiAn 
en el tamafio de la puesta (tabla 14). Prescindiendo de las puestas 
perdidas por causas dirersas, ajenas presumiblemente a la disponibi 
lldad de alimente, los aRos 1977 y 1978 se caracterizaron por una 
alta fertilidad (en cada uno de dichos aRos se registraron dos pues 
tas debidas a una misma pareja) y una productiridad final poco fre 
cuente. A partir del Altimo de dichos aRos la fertilidad se redujo 
algot se registraron mAs puestas de 4 hueros y ninguna de 6. AdemAs 
se detectA la presencia de hueros y puestas enteras estAriles, asf 
como de polios muertos, circunstancias no obserradas.-^ en los aRos
TABLA 14
TamaRo de puesta y productiridad en Asio otus y Falco tinnunculus» 
Se nuestra la situaciAn en la primera y en la Altima risita a cada 
nido cuando éste fue controlado en mAs de una ocasiAn. Las puestas 
anotadas son complétas en todos los casos.
Asio otus 
1* risita Altima r.
Falco tinnunculus 
li risita ultima risita
1.
2.
3.
5 hueros
6 pull
4 hueros
1977
1978
0 pull 
6 pull 
4 pull
1.
2.
3*
4.
5 hueros 
5 hueros 
4 pull
2 pull y 1 hr,
(eclosionando)
1979
1. + pull
2. 4 pull y 1 pull
0 pull 
2+ pull
1, 4 hueros 
(hueros)
1980
1981
1, 2 pull y + pull 
Tolados
2. + pull rolados
3, + pull rolados
4. 3 pull y 1 hr. 
(huero)
1.
2.
3.
4.
1.
2.
3.
1977
hueros 
hueros 
pull y 1 hr. 
pull
1978
5 pull 
3 pull y 1 
(huero)
5 hueros
hr.
4. 5 hueros
1. 2 pull y
2. 2 pull
3. 5 pull
0 pull 
0 pull 
3 pull
3 pull y + rolados
5 pull 
3 pull
3 pull y 2 hr. 
(eclosionando) 
2 pull
1979
1 pull 2 pull 
0 pull
1980
1.
2.
3.
4.
5 hueros
5 hueros
6 hueros 
5 hueros
1981
1. 4 hueros
2. 6 hueros 
3« 4 hueros
1 pull 
4 pull
0 pull (depredados) 
3 pull
1 pull 
5 pull
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precedentes* En IÇSl, a la rez que una recuperaclAn poblacional de 
la estrigida, parece adivinarse un cierto restablecimiento de los 
niveles de Axito reproductor.
Por lo que respecta a Falco tinnunculus, los resultados obteni 
dos denotan una general estabilidad del tamafio de la puesta y de 
la producciAn de jAvenes (tabla 14)* Las pequeRas fluctuaciones 
que se notan en los valores de este Altimo parAmetro estAn en gran 
medida promovidas por factores poco o nada conectados con la dispo 
nibilidad trAfica y por el momento no bien conocidos; la predaciAn, 
la caida o rotura de los nidos (los Cemlcalos utilizan en el Area 
estudiada casi exclusivamente nidos viejos de Pica pica y Corvus 
corone) y los accidentes que afectan a los polios, quizAs como con 
secuencia de su vivacidad, parecen ser causas importantes de pArdi 
das. Incluse en polladas numerosas con acusadas diferencias de pe­
so entre henaanos (vAase mAs adelante) no hemos comprobado falleci 
mientos por falta de alimente; esta circunstancia es sin embargo 
la causa fundamental de mortalidad en las polladas de Asio otus.
4*5*4* DiscusiAn
Aunque es obvio que los resultados obtenidos en très especies 
no pueden ser generalizados al reste de las que componen la comoni 
dad, si permiten defender la idea de que los cambios ecolAgicos no 
tados a lo largo del periodo de estudio - bAsicamente variaciAn 
de la disponibilidad de determinadas especies de micromamlferos - 
inciden diferenciaImente sobre Falconiformes y Strigiformes. La re 
ducida capacidad de las segundas para explotar otros grupos-presa 
que no sean los mamiferos, de forma que su aporte bioraAsico sea dig 
no de consideraciAn, détermina que los niveles poblacionales de las 
especies-presa mAs destacadas condicionen poderosamente sus efecti 
vos numAricos - nidif icantes e inve mantes - y el A xi to reproduc 
tor. Esta situaciAn es en llneas générales asimilable a la que se
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présenta en las comunidades de la Buropa central 7 del norte (Lo­
ckie, 1955; Honer, I9 6 3; Hagen, I9 6 5, 1969; Linkola y MyllymHki, 
1 9 6 9; Smeenk, 1972; etc.). De cualquier forma, el fenAmeno es 
cuantitativamente menos acusado, no habiendo sido registradas en 
ningdn caso las elevadas densidades de poblaciAn y el altisimo ni­
vel de producciAn de jAvenes que caracterizan a dichas comunidades 
en aRos de "pico" de microtinos (vAase por ejemplo Rockenbauch, 
1 9 6 8). No obstante, la doble puesta de algunas parejas de Asio 
otus registrada en nuestra Area de estudio, hecho que no parece 
ser frecuente en latitudes mAs septentrionales, puede tener un efec 
to considerable sobre el balance final de productividad de la po­
blaciAn en aRos en los que el alimente es abondante.
Como han seRalado Linkola y NyllymSki (196 9) para el norte de 
Europa, las diferencias entre aRos en los parAmetros de reproduc- 
ci An de Asio otus son mAs acusadas en el ndmero de polios que so­
bre vive por pareja que en el tamaRo medio de la puesta. Este hecho 
parece dar la razAn a la opiniAn sostenida por Glue (1977) de que 
en la mayorfa de los aRos el ndmero de huevos puestos y el de los 
polios eclosionados es superior al que la pareja puede sacar ade-^ 
lante. Es decir, el adjusts del ndmero de pollada a la disponibili­
dad de recursos alimenticios se efectuarfa fundamentsImente por 
mortalidad del excedente con respecto al ndmero mAximo de jAvenes 
que dicha disponibilidad, de acuerdo a las habilidades de los re- 
productores, permite criar con Axito. El désignai tamaRo de los 
hermanos, caracterlstico de esta y otras estrigiformes, seguramen­
te estA intimamente ligado a este mécanisme de regulaeiAn, ya que 
en caso de que el alimente actde como factor limitante la supervi- 
vencia de los hermanos mayores se verA favorecida a expensas de la 
de los mAs pequeRos. Es decir, la mortalidad comenzaria por afec- 
tar a los hermanos monores, que estarfan en desventaja frente a 
los mAs crecidos en el momento de la ceba, y se extenderia hacia
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los de mAs edad hasta que las exlgencias energAticas de los super- 
vivientes no rebasase el limite de la cantidad que los adultes pue 
den aportar al nldo. Se consegulrla asf évitar una depauperaciAn 
general de la pollada y el riesgo asoclado de la pArdida total de 
la misma.
La ope rativida d de un mécanisme de control con las caracterfs- 
ticas senaladas lleva implfcita una reducida capacidad de la espe­
cie en cuestiAn para predecir el grado de de disponibilidad trAfi­
ca a corto plazo. Parece obvio que si este es asf y considerando 
que un animal "Aptimo" administra su energfa de acuerdo con un es- 
queraa que maximisa su rendimiento reproductor total (Schooner, 
1971), la estrategia consistente en gestar un ndmero de indivlduos 
por encima del que normaImente puede ser aacado adelante asegura- 
rfa una productividad mAxima relatlva al grado de disponibilidad 
de alimente por muy variable que Asta fuese.
El caso de Falco tinnunculus es bastante diferente, ya que en 
esta especie se observa una relative constancia tanto del tamaRo 
de la puesta como del ndmero de polios que abandonan el nido en ca 
da uno de los aRos considerados. La ausencia de una conexlAn estre 
cha entre la abundancia de micromamfferos, los niveles poblaciona­
les del predador durante el periodo primavera-verano y su rendi­
miento reproductor contrasta con lo observado en otras zonas euro­
peas (vAase CavA, 1968; Rockenbauch, I9 6 8). La posibilidad que de 
àcceder a una .vàsiadaogama de_presaealternatlvâs\(aves, reptiles, 
grandes artrApodos) tiene el Cemfcalo en nuestro ecosistema le de 
be hacer aqui menos sensible a los cambios de disponibilidad del 
citado grupo de vertebrados. Por otro lado, la preponderancia de 
los micromamfferos sobre otros grupos-presa en latitudes Centro y 
Nordeuropeas podrfa determinar, de acuerdo con las ideas de Tinber 
gen (en Gibb, 1962), la fijaclAn de una "imAgen especffica de bds- 
queda" que elevarfa la eficiencia en su explotaciAn por parte del
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predador que adoptase este mecanlsmo de comportamiento. Su adqui- 
siciAn, sin embargo, dificultaria la utilizaciAn de otros recur­
sos alimenticios y promoveria una fuerte dependencia del grupo-pre 
sa en cuestiAn. En nuestras latitudes, la falta de predominio cla­
ro de unos grupos-presa sobre otros seguramente inhibe esta forma 
especializada de predaciAn, con lo cual la sAbita reducciAn de la 
disponibilidad de uno de elles es inmediatamente compensada con 
una intensificaciAn de la predopresiAn sobre todos o alguno de los 
restantes. De cualquier forma y -sea cual fuere la importancia real 
del comportamiento predador en la configuraciAn de la dieta en uns 
y otra regiones geogrAficas, es indudable que en latitudes eleva­
das los altibajos de la disponibilidad trAfica, promovides por la 
particular dinArnica poblacional de los micromamlferos, son mucho 
mAs acusados que en Areas mediterrAneas. La menor intensidad de 
las explosiones demogrAficas de este grupo de vertebrados en nues- 
tros ecosistemas y el efecto de amortignaciAn de las mismas por 
la posibilidad de una predaciAn eficaz sobre otros permite la esta 
bilidad poblacional y el poco variable rendimiento reproductor co- 
mentados.
Las escasas fluctuaciones de los efectivos nidificantes de Cer 
nicalos, sobre todo en altitudes montanas, contrastas con las nota 
das en otoRo—inviemo. En este periodo estacional la reducciAn de 
la gama accesible de presas détermina que la poblaciAn del preda­
dor depends mAs estrechamente de los mamiferos, lo que a nuestro 
juicio explica su deserciAn de las Areas de invemada coinc i die ndo 
con el derrumbe poblacional de Microtus arvalis y Pitymys duodecim 
costatus. especies-presa bAsicas en el susodicho periodo. En défi­
nitive, parece seguirse de lo expuesto que la rapaz diuma y la 
noctuma, cuya s diferencias autoecolAgicas en el intervals tempo­
ral de reproducclAn han sido puestas de manif iesto, comparten du­
rante el otoRo-inviemo una problemAtica que les lleva a exhibir
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patrones similares de rAgimen alimentario, estructura social, dis- 
tribuciAn espacial y movimientos dispersiros.
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5. CRECIMIENTO DE LOS POLLOS EN FALCO TINNUNCULUS
5.1. MODELO DE CRECIMIENTO Y CONSUMO DE ALIMENTO
Un total de 20 Individuos pertenecientes a 5 polladas han cons 
tituido el material base para el estudio de los cambios morfolAgi- 
cos y parAmetros de crecimiento asociados durante su estancia en 
el nido. Se tomaron medidas del peso individual y de las longitu­
des de tarso, culmen, tercera primaria y rectriz mAs larga. Con 
los datos obtenidos (véase el apéndice 2) se han construido las fi 
guras 29 , 30a y 30b.
La ganancia de peso éa aproximadamente ezponencial hasta los 
5 A 6 diad^ edad a partir de la cual el incremento diario de peso 
decae paulatinamente hasta el final de la estancia del polio en el 
nido. El modelo de crecimiento del tarso es en llneas générales si 
milar al del peso del cuerpo, aunque la aslntota de la curva de 
crecimiento se alcanza ya a los 20 dlas, despuAs de los cuales se 
registrarA toda via un notable incremento de la bi<j>raasa corporal.
La longitud del culmen exhibe el crecimiento mAs rApido desde êl na 
cimiento hasta los 13 A 14 dlas de edad y continAa a partir de en­
tonces de manera uniforme, presumiblemente hasta despuAs de abando­
ns do el nido. El crecimiento de la tercera primaria y de las rec- 
trices sigue modèles prActicamente idénticos. El caflAn de la terce 
ra primaria apunta aproximadamente hacia los 5 dlas y el de las 
rectrices hacia los 7, pero hasta uno o dos dlas despuAs no se to­
maron las respectivas primeras medidas. El incremento diario de Ion 
gitud aumenta progresivamente hasta los 1 2 -1 3 dlas, a partir de los 
cuales el crecimiento résulta uniforme. Completado el periodo de es 
tancia en el nido, las plumas de vuelo no han alcanzado su longitud 
definitiva y ademAs la curva que expresa su crecimiento no nmestra 
ninguna tendencia hacia la inflexiAn, lo cual sugiere que dicho cre
gramos
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Figura 29: Crecimiento pondéral de Falco tinnunculus en el 5rea de 
estudio (puntos) y en Holanda (cuadrados), Lfneas verticales: inter­
vale de confianza (95%).
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Figura 30 as Crecimiento del tarso (arriba) y del culmen (abajo) 
en Falco tinnunculus. Lfneas verticales; intervalo de confianza
(95%).
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Figura 30b; Crecimiento de la tercera primaria (puntos) y de la 
cola (cuadrados) en Falco tinnuncu&us. Llneas verticales: interva­
le de confianza (95/S).
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cimiento proseguir^ de forma intensiva durante algûn tlempo una 
vez que e-1 polio ha dejado el ni do y es ya capaz de efectuar cer­
tes vuelos.
El consume de alimente se midi6 en dos polios mantenidos en 
cautlvidad, une desde les ^ a los 26 d£as y otro desde les 2 dlas 
hasta despuës de completado el desarrollo. Ambos indivlduos eran 
cebados cuatro o cinco veces al dfa con hfgado y corazdn de polio 
y con ratones de laboratorio (Mus musculus)• En ocasiones se su- 
plementd la dieta con huesos de polio plcados o con calcio de use 
veterinarlo. En cada ceba se dejaba corner al polio hasta que éste 
quedaba saciado (ausencia de actitud petitorla). Los pariEmetros de 
crecimiento de estos dos indivlduos se mantùvieron dentro del in­
tervale de valores registrados en la naturaleza, aunque tendiendo 
siempre a valores minimes.
Con los dates obtenidos de consnmo diario de alimente en am­
bos polios se construyd la figura 3 1» la cantidad ingerida por dia 
estâ sujeta a considerables oscilaciones, hecho que parece traducir 
una capacidad de los jdvenes cemicalos para corner mis de le nece- 
sario algunos dias, en tanto en otros el consume es inferior al es 
perado de acuerdo con el trazado de la curva general de requeri- 
mientos alimentarios. La capacidad de sobreingestiin tiene posible 
mente una ventaja adaptativa, ya que perraite al ave aprovechar cir 
cunstancias de temporal superabundancia de alimento en previsién 
de posibles situaciones de escasez subsiguiente (Kahl, 1962). Pese 
a la variabilidad en la distribucién de los résultados puntuales 
que esta circunstancia lleva consigo, el modelo general de varia- 
ciin de la cantidad de alimento ingerido por dia a lo largo del de 
sarrollo parece claro. Durante los périodes de crecimiento 1 y 2 
(viase el capitule 4.4.3») el incremento de dicha cantidad es li­
neal. Durante el période 3 decrece paulatinamente hasta estabili-
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edad del polio (dfas)
Figura 31: Consumo de alimento en funcl6n de la edad en dos polios 
testigo criados en cautivldad, Cada color represents un individuo.
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zarse durante el periodo 4. A lo largo del periodo 5 hay un des- 
censo progresivo de la Ingestldn diaria de alimento.
El consumo de alimento por el polio ea, en relaci^n a su pro- 
pio peso, muy alto en los primeros dias de vida (entre los 5 7 los 
8 dias la cantidad ingerida alcanza casi el 50% del peso corporal) 
y decae seguidamente de forma paulatina hasta el final del desarro 
llo (figura 32). El crecimiento instant^neo - parâmetrô que expre 
sa la ganancia diaria de peso con respecto al peso corporal a una 
determinada edad - y la eficiencia ecoldgica de crecimiento - por 
centaje de la cantidad de alimento ingerida que es transformada en 
biomasa corporal —  exhiben picos en ese mismo periodo de desarro­
llo (figura 3 2).
El gasto energético se ha medido habitualmente en aves mediante 
experimentos de digestibilidad en los que la energia metabolizable 
se ha calculado por la diferencia entre las calorias ingeridas con 
el alimento y las perdidas por las heces. Segdn King y Fa m e r  (en 
Kahl, 19 62) la eficiencia de asimilacidn varia entre un 70 y un 90^. 
Nosotros hemos asumido para los cdlculos posteriores un 80^, valor 
intencionadamente algo mds bajo que el de otros camivoros de tama 
no mayor (Kahl, 1962; Dunn, 1975). El gasto energético en aves en 
crecimiento puede ser dividido operativamente en energia destinada 
al crecimiento de los tejidos y energia destinada a la produccidn 
caldrica y costos de actividad. Si definimos el crecimiento de te- 
jido como la elevacidn del contenido caldrico conforme el ave cre- 
ce - los costos de biosintesis serian parte del gasto metabdlico 
(Drent y Daan, I9 8O) - , las calorias asimiladas mçnos las calorias 
integradas al tejido generado constituir^n el balance respiratorio 
global o costos metabdlicos. En la tabla 15 hemos expresado estos 
costos como Kcal./ave/dia y Kcal./Kg./dia en cada uno de los cin­
co périodes de crecimiento del j oven. Como cabria esperar, el cos- 
to metabdlico por ave y dia aumenta conforme el ave increments su
/A3
Eficiencia ecolôgica
de crecimiento60Consumo relative de alimento
50
4040-
3030-
2020 -
10lo­
is 20 25 30105
10 15 20 25 3050
Crecimiento instantanée
30-,
20 -
10 -
15 25 30201050
Figura 32; Evolucién durante el crecimiento del consumo relative 
de alimento, eficiencia ecol6gica de crecimiento y crecimiento 
instant4neo en polios de Falco tinnunculus criados en cautividad. 
Vëase el texto.
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peso; no obstante en el periodo 5 dicho costo decrece ligeramente 
pese a que el peso global se mantiene o incluso aumenta algo. Es- 
to se debe seguramente a que a dichas alturas del desarrollo, el 
plumaje est4 lo suficientemente crecido como para reducir algo 
los costos de producci6n de calor.
El métabolisme por kilogramo y dia no sigue la tendencia que 
cabria esperar de la relacitfn inversa entre este parlmetro y el 
peso del organisme (Kahl, 1962). Después del periodo 2 de creci­
miento, el métabolisme por kilogramo y dia se eleva para volrer 
a descender ligeramente en el periodo 5» Observese que la recupe- 
racl6n de la actividad metab6lica coincide con una acusada reduc- 
ci6n del crecimiento instantlneo y de la eficiencia ecol6gica de 
crecimiento, que acontece a partir del 82- 10* dia de la vida del 
polio, cuando comienza un rlpido desarrollo del plumaje. Parece 
en definitiva que la intensa actividad biosintética que lleva im­
plicite el rlpido crecimiento de las plumas de vuelo va asociada 
por un lado a un retardamiento tanto del crecimiento de otras es- 
tructuras (tarso, culmen) como de la ganancia de peso global y por 
otro a una intensificaci6n de la actividad metabdlica por kilogra­
mo y dia, Concluido el periodo 5» la energia utilizada para la bio 
slntesis de estructuras distintas del plumaje es prlcticamente nu- 
la (la eficiencia ecoldgica de crecimiento y el crecimiento instan 
tlneo reducen sus valores a 0). Es decir, toda la asimilacidn cal6 
rica es utilizada ahora en la forraaci<5n de la pluma y en el mante- 
nimiento de las estructuras ya existentes, con lo cual el métabo­
lisme por kilogramo y dia y el consumo energético son mis bajos.
El acusado declive del ritmo de ganancia de peso coincide con 
la estabilizacién de la cantidad de alimento ingerida por dia. Con 
siderando que los indivlduos de experimentacién dispc^nlan del ali­
mento prlcticamente a su libre albedrlo, dicha cantidad représenta
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r£a, como ha aflrmado Kahl (I9 6 2), la mlxlma que el polio es ca­
paz de Ingerlr y habrla evolucionado para Igualar la que los padres 
pueden conseguir habitualmente. Parece évidente que la ingestién 
de una mayor cantidad de alimento tanto en esta fase crltica como 
en las anteriores permitirla al polio una ganancia de peso mis rl- 
pida y seguramente una deposicidn de grasa en el organisme en cre­
cimiento (Drent y Daan, I9 8 0). Estos hechos, ambos con un évidente 
efecto positive sobre sus posibilidades de supervivencia, conlle- 
van interesantes implicaciones sobre el costo que para los padres 
tiene sacar adelante un polio y sobre las interdependencias entre 
los parlmetros de crecimiento y el tamaho de pollada, que se trata 
rln mis adelante.
5.2. CRECIMIENTO DIARIO T PESO ASINTOTICO SEGUN POLLADAS
Los datos obtenidos sobre crecimiento pondéral diario y peso 
asintético (peso al final del desarrollo) de las cinco polladas en 
las que se ha estudiado el crecimiento se sometieron a sendos anl- 
lisis de varianza de clasificacidn ûnica (Sokal y Rohlf, 1969) para 
verificar bajo un criterlo estadfstico si la variacidn entre polla 
das de los àusodichos parlmetros podla considerarse significativa. 
El anllisis résulté positive con respecto al peso asintético, pero 
no fue asi al àonsiderar el crecimiento diario (tablas 16 y 1 7)*
For otro lado, el peso medio de las diferentes polladas considera- 
das no guarda aparente correlacién con el tamaho de pollada (figu­
ra 33, lo que armoniza con los resultados obtenidos por Cavé (I9 6 8) 
a este respecto en Holanda. El posible efecto de la fenologfa de 
la puesta sobre el peso asintético de los polios, circunstancia re 
gistrada en diferentes especies (véanse referencias en Ricklefs, 
1 9 68), es en nuestro casô despreciable debido al reducido interva- 
lo de variacién de las fechas en las que son dejados los huevos.
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TABLA 16
Anâllsls de varianza de los valores de peso asintético en 5 po­
lladas de Falco tinnunculus.
Polladas
1 2 3 4 5
204
202
190 198
222
220
205
193 172 230 219
188 165 199 204 199
Fuente de variacién g.1. S3 MS Fs
Y - Y Entre grupos 4 2553.2 6 3 8 .3 3*59
Y - Y Dentro de grupos 11 1954,7 177,7
Y - Y Total 15 4508
F .0 5  (4, 11)= 3 .3 8
Ih1>
TABLA 17
Anllisis de varianza de los valores de crecimiento pondéral dia
rio en 5 polladas de Falco tinnunculus.
Polladas
1 2 3 4 5
9.23
8.12
9.92
11.50
9.41 10.07 1 0 .0 6 10.85
11.40 10.15 10.50 1 0 .7 8
9.11 8.46 10.14 7.12 10.41
Fuente de variacién g.l. SS MS Fs
Y - Y Entre grupos 4 1.46 0 .3 6 0.21
Y - Y Dentro de grupos 12 20.02 1.66
Y - Y Total 16 21.48
F .05 (4, 12)= 3.26
.
gramos
215 -1
205
195 -
185
Ndmero de pollada
Figura 33; Relacién entre el peso medio asintético y el ntSmero 
de pollada en Falco tinnunculus.
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En definitiva, los resultados obtenidos sugieren que la compe- 
ticién entre hermanos no constituye un factor déterminante del pe­
so sintético, sine que éste parece al menos en parte heredado, cir 
cunstancia seHalada por Murton, Isaacson y Westwood (I9 6 3) en Co- 
liunba palumbus» No sucede lo mismo con el crecimiento diario, pa- 
rémetro que exhibe una considerable variacién dentro de cada polla 
da. En general, la elevacién del peso asintético va asociada a un 
incremento del crecimiento pondéral diario, pero la tendencia opues 
ta ha sido también registrada (figura 34). El mantenimiento ô lige 
ra reduccién de la ganancia diaria de peso conforme el peso asinté 
tico es més alto se ha registrado en los polios criados en cautivi 
dad y en los hermanos menores de polladas numerosas. Este hecho su 
giere que el retarde de la normal velocidad de crecimiento, segdn 
el peso asintético que alcanzaré el polio, constituye una estrate- 
gia para superar condiciones desfavorables, ya que en todos los ca 
SOS los polios considérados salieron adelante; ademis los criados 
por sus padres alcanzaron un peso asintético similar al de sus her 
manos mayores y abandonaron el nido casi a la vez que éstos. Segu­
ramente la escasez de alimento disponible por competencia con los 
hermanos en el caso de pollaàas numerosas o la falta de alg&n ele- 
mento importante para el crecimiento en el caso de los indivlduos 
criados en cautividad constituyen los principales factores limita- 
tivos responsables del retarde de la ganacia diaria de peso.
Nuestros resultados en el cllculo de la energia diariamente me 
tabolizada a lo largo del periodo de crecimiento aproximadamente 
lineal (3 a 14 dias), 5.03 kilocalorias por gramo de incremento de 
peso, se ajustan a la generalidad de lo encontrado en otras aves 
(véase Drent y Daan, I9 8 0). Es decir, una diferencia de incremen­
to diario de peso de 1 gramo esté asociada a este costo calérico. 
Consiguientemente, el allanamiento de la curva de crecimiento, o lo 
que es lo mismo, el retarde de la ganancia diaria de peso no impide
/n
gramos 
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140 150 160 170 180 190 200 210 220 230 gramos
Figura 34: Relacl6n entre el peso asint6tico (abscisas) y la ta- 
sa do incremento diario de peso (ordenadas) en polios de Falco 
tinnunculus. Puntos: en la naturaleza; cuadrados: en cautividad.
gramos
10 “
6.5 6.76 6.25.5 5.7 mm
Figura 35î relacidn entre el incremento diario de peso (ordena­
das) y el incremento didrio de longitud de la tercera primaria 
(abscisas) èn polios de Falco tinnunculus.
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el logro de un peso asint6tico normal y en contrapartida permite 
una reduccidn de los costos de mantenimiento del polio a lo largo 
del periodo global de crecimiento (véase Drent y Daan, 1980 y re­
ferencias alii contenidas).
El incremento diario de la longitud de las primarias no muestra 
diferencias significativas entre polladas (tabla 18), La variabi­
lidad de este parémetro es muy reducida y no guarda aparente corre 
lacién con el peso asintético, pero si con el incremento diario de 
peso; oo obstante esta correlacién parece ser curvilineal, notén- 
dose sélo una clara reduceién del grado de incremento de la longi­
tud de la pluma por debajo de déterminados valores criticos del se 
gundo de estos parémetros (figura 35). Es decir, el desarrollo del 
plumaje tiende a ser independiente del peso que alcanzari el polio 
al final del desarrollo y en gran medida de la tasa diaria de cre­
cimiento pondéral, aunque parece existir un valor critico para es­
ta ultima por debajo del cual se registre un reta rdamiento de su 
velocidad de crecimiento.
Algunos auto res han sefialado que las posibles deficiencias nu- 
tricionales tienden a incidir sobre el crecimiento pondéral, en 
tanto el crecimiento del plumaje mantiene una acusada estabilidad, 
no viéndose afectado hasta aquelles situaciones de hambre extrema 
del organisme en crecimiento (referencias en Ricklefs, I9 6 8). Nues 
tros resultados se ajustan en parte a esta tesis, pero el retarde 
del crecimiento del plumaje acontece antes de que las deficiencias 
nutricionales amenacen la vida del polio, de manera que adn a cos­
ta de un ligero alargamiento del periodo de permanencia en el nido 
o en sus alrededores se llega a su complete desarrollo (véase tam­
bién Lack y Silva, 1949).
Parece obvie que la energia obtenida por un individuo en cre­
cimiento es utilizada prioritariamente en el mantenimiento de las 
estructuras ya formadas y sélo cuando estas necesidades han sido
IS)
TAIT.A 18
An/i.Tx(!e varianza dc los valores de crecimiento diario de la
8'' primaria en / polladas do Falco tinnunculus.
Polladas
1 2 3 /I
6.37
6.38 6.62
6.78 5.98 6 . 7 0
6. o 6 6 . 4 6 5.66
5.95 6 . 4 1 6 . 0 0  6 . 3 0
Puente dc variaci(5n p. i. S S MS F s
Y - Y Fntre prupos 3 0 . 001 0 . 0 0 0 3 0 . 002
Y - Y Dentro de propos 9 1. 300 0 . 1/15
y - Y Total 12 1.31
P .05 (3, 9)= 3.S6
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cublertas el organisme utiliza el exceso en la biosintesis de nue- 
vas estructuras, comenzando por aquellas que tienen un valor supe­
rior para su supervivencia, En el caso de Falco tinnunculus y de 
la mayoria de las aves con desarrollo nidicolo estas estructuras 
son bisicamente las plumas de vuelo y desde que comienzan a desa- 
rrollarse francamente, ya hemos visto que el reste de las estruc­
turas corporales medidas sufren un retarde considerable en su cre­
cimiento. La eficiencia ecolégica de crecimiento decae bruscamehte 
a partir del memento en el que apunta el plumaje, en tanto el mé­
tabolisme por gramo y dia se increments con respecto a los pério­
des en los que sû crecimiento es nulo o escaso; este sugiere la 
importancia que tiene la formacién de estas estructuras en la bio- 
energética del crecimiento.
En definitiva pues, el desarrollo del plumaje supone una fran­
ca reduccién de la energia utilizada en otras funciones biosintéti 
cas, hecho que se acentda cuando las circunstancias de suministro 
de alimento son menos favorables (competencia entre hermanos en 
polladas numerosas, fundamentalmente). Es indudable que el retar­
de en la adquisicién de las funciones de madurez ^ ^ ^ debe incrementar 
los riesgos de muerte por accién de predadores, sobre todo en aque 
lias especies que nidifican en lugares expuestos (Lack, 1968). Este 
hecho ha llevado a Ricklefs (1968, 1973) a postular que las aves 
tienden a maximizar la tasa de crecimiento adn a Costa::de la reduc 
cién del ndmero de pollada. Dicha maximizacién parece cierta en lo 
que respecta al desarrollo del plumaje — y presumiblemente de las 
estructuras implicadas en el ejercicio del vuelo - , que capacita 
al ave para abandonar el nido y escapar a los predadores. El creci 
miento pondéral, por el contrario, expérimenta acusadas alteracio-
(1) Nos referimos a funciones de madurez como aquellas que son pro 
pias del adulte, con excepcidn de las reproductoras.
155
nés. La flexlbllidad de este parémetro posiblllta un ahorro ener­
gético que asegura el répido desarrollo de los érganos que capaci- 
tan al ave para huir de la fuerte predacién potencial a la que es­
té expuesta durante el periodo de permanencia en el nido.
5.3. DIFERENCIAS ENTRE LOS MODELOS DE CRECIMIENTO DE CERNICALOS ES 
PANOLES Y CENTROEUROPEOS
Estrechamente asociadas a las argumentaciones précédantes, tra 
tamos aqui las diferencias mis sobresalientes entre los modèles de 
crecimiento que siguen nuestros cemicalos y los del centre de Eu­
rope, segdn la informacién que sobre estos fSltimos ha proporciona— 
do Cavé (1968). La comparacién se ha llevado a cabo bésicamente en 
funcién de los parémetros de la curva de crecimiento definidos por 
Ricklefs (1968): magnitud, forma y grade de crecimiento.
La magnitud de la curva de crecimiento, es decir, el peso rela 
tivo al del adulte alcanzado por el polio inmediatamente antes de 
abandonar el nido no difiere significativamente entre ambas éreas 
geogréficas. Las diferencias que se notan entre los pesos asinté- 
ticos de sendos grupos de cemicalos son seguramente consecuencla 
del mayor peso de los adultos de las poblaciones centroeuropeas 
(tabla 19). En ambos grupos, el peso que alcanzan los polios al fi 
nal del desarrollo es similar o ligeramente superior,en promedio, 
al de los adultos. En el caso de los cemicalos ibéricos debe te 
nerse en cuenta que los pesos reflejados en la tabla 19 han sido 
tomados de ejemplares de museo y pueden estar algo infravalorados. 
Sin embargo, la diferencia de peso entre los cemicalos de las dos 
éreas consideradas es demasiado acusada para ser sélamente conse- 
cuencia de este hecho.
La curva que expresa el crecimiento pondéral de los cemicalos 
estudiados por Cavé puede ser convenientemente transformada en una
TABLA 19
Valores medlos e intervalos de variacién del peso de Cemicalos 
Vulgares (Falco tinnunculus). Los datos se han tornado de la Es- 
tacidn Bioldgica de Donana para los espanoles y de Cramp y Sim­
mons (19 7 9) para el resto.
machos hembras
Alemania
(0
1•H
1
0#
d
20
I
g
«
a
1 9 5 .4
C
t
t
1
143-218
n
1
1
«
c
20
I
g
&
2 3 0 .4
Ù
t
i
1
1 5 4 -2 8 3
Italia 22 190 1 7 5 -2 3 0 16 225 2 0 0 -2 6 0
Italia 43 200 1 6 3 -2 5 2 61 218 1 7 0 -2 9 0
Holanda 9 213 1 9 3 -2 3 8 14 252 2 2 2 -2 9 9
Espafia 5 159 1 2 9 -2 1 0 9 1 7 0 .2 1 2 5 -2 6 6
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Ifnea recta mediante una ecuacién legistica, en tanto en el caso 
de los nuestros se ajusta mejor por una ecuacién de Gompertz (fi­
gura 3 6). Este hecho traduce una notable lentitud de la ganancia 
diaria de peso en los cemicalos del Guadarrama, més en la linea 
de lo que es caracteristico de aves de tamaHo nota blemente supe­
rior (véase Ricklefs, I96 8, 1973); conviene recordar que la forma 
de la curva de crecimiento no depende de la asintota alcanzada (Ri 
cklefs, 1968),
Para cuantificar la tasa de incremento de peso hemos utilizado 
el inverso de la constante de crecimiento K, ya que los valores 
que toma este parémetro, que expresa el tiempo necesario para cre- 
cer entre el 10 y el 90$ de la asintota, son directamente compara­
bles adn correspondiendo a curvas ajustadas mediante ecuaciones di 
ferentes (Ricklefs, I9 6 7). Los resultados obtenidos - 13.55 para 
los cemicalos centroeuropeos y 18.16 para los nuestros - sugie­
ren que el ritmo de ganancia diaria de peso de nuestros cemicalos 
es notablemente més lento que el de los centroeuropeos, amén de que 
el modelo general de crecimiento difiera netamente entre ambas po­
blaciones.
Desafortunadamente, Cavé no proporciona datos de desarrollo del 
plumaje, aunque del tiempo de estancia en el nido, que ha estableci 
do para los polios por él estudiados^ puede asegurarse que las di­
ferencias a este respecto entre ambas éreas geogréficas son mini­
mas. Por consiguiente, lo anteriormente afirmado al hablar de las 
diferencias observa das en el crecimiento dentro del g m p o  de los 
cemicalos del Guadarrama séria igualmente aplicable al considéra r 
el grupo més amplio de los cemicalos europeos. Es decir, el mode­
lo general de desarrollo tenderia a maximizar el crecimiento de las 
estructuras con un alto valor de supervivencia, en tanto el creci­
miento pondéral se adaptaria a las disponibilidades energéticas de 
cada caso particular, llegândose incluso a patrones de ganancia dia
/Jî
gramos
100 %
Figura 3 6: Ganancia de peso en funcién del porcentaje de la 
asintota en cemicalos (Falco tinnunculus) ibéricos (arriba) 
y centroeuropeos (abajo).
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ria de peso més proplos de aquellas especies que por su elevado ta 
maîio no corren grandes riesgos de predacién y cuya limitacién fun­
damental parece ser la obtencién del alimento.
5.4. DISCUSION
Lack (19 68) ha establecido que el crecimiento dentro de la es- 
pecie esté contrabalanceado frente al némero de pollada por lo que 
respecta al ndmero de descendientes que pueden dejar los padres 
que alimentan a sus polios. Consiguientemente y dado que las aves 
tienden a maximizar el némero de jévenes que llegan a edad rèpro- 
ductora, la flexibilidad del modelo de crecimiento tiene un impor­
tante valor adaptativo. En contra de esta tesis, Ricklefs (1973» 
1 9 76) ha argumentado que las aves crecen en general segdn una tasa 
méxima impnesta por restricciones f isioldgicas; es decir tienden a 
minimisar la duracién del periodo de desarrollo adn a costa de re­
ducir el ndmero de pollada. Esta predicidn se muestra sin embargo 
en franca discrepancia con la variabilidad de la tasa de crecimien 
to observada en especies que crfan un dnico polio (Drent y Daan, 
1980). Por otro lado Lack (1948) ha demostrado que el periodo de 
desarrollo difiere significativamente entre las especies que nidi­
fican en lugares protegidos y aquellas que lo hacen al descubierto, 
hecho sugerente de que la predacién, como factor de seleccién na­
tural, desempeda un papel fundamental en la aceleracién del desa­
rrollo de polio y por tanto en el acortamiento del periodo de expo 
sicién a los numerosos ajentes de mortalidad que operan sobre *1 
individuo en crecimiento. En ausencia de dichos ajentes o cuando 
estén muy disminuidos, el crecimiento es en general raés lento, he­
cho que tiene una ventaja incuestionable si admitimos que las dife 
rencias en la tasa de crecimiento estén asociadas al costo energé­
tico de biosintsis y mantenimiento (Drent y Daan, I9 8 0 ). La maximi
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zaclén del desarrollo de las estructuras anatémlcas apropladas 
- en el caso de la mayoria de las aves son éstas las plumas de vue 
lo y la musculatura asociada - minimiza la duracién del période 
de estancia en el nido de los polios y reduce el riesgo de mortali 
dad debida a la predacién. No obstante, después de abandonado el 
nido,.la mortalidad debida a este ajente sigue siendo muy alta du­
rante algén tiempo, al menos en aves de pequeno y mediano tamano, 
debido a que la capacidad de escape a los predadores no sélo depen 
de del perfects desarrollo de estructuras anatémicas, sino ademés 
de una coordinacién funcional que énicamente se consigue después 
de un periodo de aprendizaje. En definitive, el compromise evolu­
tive entre la eleccién de una estrategia basada en una aita produc 
tividad y un desarrollo lento o de otra caracterizada por niveles 
inferiores de produccién y répida adquisicién de las potencialida- 
des de escape a los predadores debe estar decisivamente influido 
por la tasa de mortalidad en el nido y una vez abandonado éste.
La consideracién de algunos factores ecolégicos con operativi­
dad diferencia 1 sobre el proceso de reproduccién de los cemicalos 
centroeuropeos e ibéricos puede aportar informacién acerca del las 
interdependencias existentes en esta especie entre el desarrollo 
postembrionario, el tamaho de la pollada, la tasa de mortalidad ju 
venil y el girado de disponibilidad alimentaria. Empezando por este 
ultimo factor, diremos que dicha disponibilidad es en Centroeuropa, 
como consecuencia de la acusda dependencia que Falco tinnunculus 
muestra alli de los microtinos (Cavé, 1968), altamente fluctuante 
y puede erigirse en un momento dado en un importante factor limita 
tivo, hecho en el ^ e  influyen poderosamente diverses factores am- 
bientales (Cavé, op. cit.). Contrasta esta situacién con la que ■. 
acontece en el medio mediterréneo por nosotros estudiado; aqui la 
distribucién temporal del alimento disponible es mis uniforme, aun 
que en conjunto es menos abundante. Parece entonces que la estràte
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gia més adecuada en los medlos templados centroeuropeos es el apro 
vechamlento de los mementos de elevada disponibilidad de alimento 
con una répida ganacia de peso de los polios. El depésito de grasa 
que este parece llevar implicite constituye una reserva calérica 
que facilitaré el paso a una autosuficiencia alimentaria y que mi- 
nimizaré las consecuencias de una falta de aporte de comida por 
los padres cuando las condiciones sean adversas (Drent y Daan, 1980).
En éreas mediterréneas la actuacién continua del alimento como 
factor limitante, en gran medida como consecuencia del reducido ta 
maho medio de las presas aqui capturadas, incide en un ahorro del 
costo asociado a la formacién de depésitos grasos que se traduce 
en un retarde del incremento diario de peso. Este hecho, sin embar 
go, no debe incidir negativamente sobre las posibilidades de super 
vivencia de los polios desde el momento en que la disponibilidad 
de alimento no sufre oscilaciones importantes a corto plazo y por 
consiguiente el riesgo de una falta temporal del mismo es précti- 
camente inexistante. La bondad climética de las éreas mediterréneas, 
especialmente la ausencia casi total de precipitaciones durante el 
periodo de nidificacién, coadyuva de forma importante a este hecho. 
La elevada densidad én dichas éreas de déterminadas presas de fécil 
captura incluso para los poco experimentados jévenes - ortépteros, 
fundamentalmente - debe incidir en un considerable alivio del es- 
fuerzo parental en el momento subsiguiente al abandono del nido 
por los polios, ya que éstos serén entonces capaces de conseguir 
por si mismos una buena parte del alimento que necesitan. En las 
éreas centroeuropeas, la dependencia de la poblacién de cemicalos 
de presas més hébiles détermina seguramente un largo periodo de su 
ministro de presas a los jévenes a partir del momento en que son ; 
capaces de volar. En estas circunstancias y considerando que en di 
cho periodo el mantenimiento del polio podria tener un costo adi-
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clonal (Royama, 1966), las réservas acumuladas durante el creci­
miento tienen una utilidad evidente.'
De la informacién suministrada por Cavé puede concluirse que 
en Centroeuropa la mortalidad de Falco tinnunculus tanto durante 
su estancia en el nido como sobre todo a lo largo de las primeras 
semanas de vida libre es alta. En este éltimo intervalo temporal 
deben operar decisivamente factores de mortalidad asociados a la 
dispersién hacia éreas més o menos distantes del lugar de nacimien 
to. En el caso de los cemicalos estudiados por nosotros la morta­
lidad es también elevada, pero en las bajas que tienen lugar en la 
fase juvenil parece jugar un papel prépondérante la predacién (véa 
se en el apéndice 1 el relative alto némero de cemicalos jévenes 
capturados por otras rapaces). Por consiguiente, en ambas situacio 
nés, tanto la minimizacién de la duracién del periodo de crecimien 
to como la maximizacién del némero de pollada tienen ventaja para 
llevar a edad reproductora al méximo némero de indivlduos. La fija 
cién de la duracién del susodicho periodo por seleccién natural es 
taria entonces contrabalanceada frente al némero de posibles des­
cendientes por puesta, pero las diferencias entre parejas y entre 
a nos sucesivos para una ntisma pare j a parecen ser reguladas no por 
la manipulacién de estos parémetros sino por la variacién de la ve 
locidad del crecimiento pondéral, que tiende a optimizar ambos.
La variacién de la tasa de crecimiento pondéral como forma de 
regulaclén de la eficiencia reproductiva ha sido argumentada por 
Lack (1968) y posteriormente defendida por Drent y Daan (I9 8O) en 
contra de las ideas de Ricklefs (1973). La tesis defendida por es­
te éltimo autor, que establece una maximizacién de la velocidad de 
crecimiento a costa del tamaho de la pollada, parémetro este éltimo 
que actuarla normalmente como regulador de la produccién, no pare­
ce ser muy sélida habida cuenta de la variedad de factures limita-
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■fclvos que operan sobre la reproduccién de las aves. En aquellas 
condiciones en las que el alimento puede pasar de ser superabun­
dante a erigirse como eleirento limitante en un corto lapso de tiem 
po, la estrategia propuesta por Ricklefs tiene indudables ventajas, 
ya que dota al polio de un acdmulo de réservas que minimiza los 
riesgos de muerte por hambre. Sin embargo, cuando la predecibili- 
dad de la disponibilidad de alimento es alta pese a actuar éste^co 
mo factor continuamente limitativoj como parece ser el caso en los 
ecosistemas mediterréneos, la economizacién de los costos que lle­
va implicites la formacién de depésitos grasos en favor de la bio— 
sintesis de estructuras que capaciten al polio para escapar a los 
predadores y para conseguir el alimento,sin reducir por elle el ta 
maho de la pollada, parece la estrategia éptima.
La mortalidad juvenil actéa a nuestro juicio como factor ulti­
mo en la determinacién de la tendencia a la maximizacién del creci 
miento del plumaje de vuelo y del tamaho de la pollada, explicable 
en términos del valor de supervivencia a largo plazo que dicha maxi 
mizacién lleva implicite. El ajuste de la tasa de crecimiento pon­
déral constituye el mécanisme bésico regulador de la eficiencia re 
productiva segdn la calidad de las condiciones ambientales. Por de 
bajo de un cierto valor de este parémetro, los dos anteriores ini- 
cian una paulatina reduccién, lo que sugiere que prima el manteni­
miento de la vida del individuo adn a Costa del retarde en el cre­
cimiento de dichas estructuras y por tanto del alargamiento del pe 
riodo de estancia en el nido.
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6. DISTRIBUCION DE LOS RECORSOS ECOLOGICOS ENTRE LOS MIEMBROS DE 
LA COMUNIDAD
El estudio de les modes en que los recursos de un ecosistema 
son distribuldos entre los intégrantes de una comunidad animal, y 
con m&s motivo su expresién matem^tica, requiere la delimitaci6n 
previa de aquelles que contribuyen eficazmente a una segregacidn 
interespecifica y en definitive a la estructuracidn comunitaria. La 
reformulacién del concepto de niche ecolégico por Hutchinson (vease 
Vandermeer, 1972j Whittaker et al., 1973) ha proporcionado una ûtil 
via para una descripcidn operativa al caracterizar a una poblacién 
por su posicién a le largo de una serie de ejes ambientales que 
constituyen unidades o elementos de un espacio multidimensiona1 o 
niche de hipervolumen. De cualquier forma, el ndmero e identidad 
de las dimensiones del niche variarân segûn quë comunidad esternes 
considerando. Pianka (1973, 1974) y Schoener (1974) han estableci- 
do habitat, alimente y tiempo como dimensiones fundamentalss, en 
tante Cody (1968, 1974) aBade la estratificacidn vertical de las 
Areas de alimentacidn y el comportamiento alimentario en las cornu- 
nidades por él estudiadas. Segdn Schoener (1974), la distribuci6n 
de recursos segôn un eje ambiental temporal tiene como norma gene­
ral una importancia muy pequeBa en las comunidades animales, ya sea 
desde un punto de vista de actividad circadiana o estacional. En 
nuestra comunidad, este eje sépara dos grupos de especies muy bien 
definidos ecolAgica y taxondmicamente (Falconiformes y Estrigifor­
mes), pero en cada uno de ellos no parece posibilitar una segrega- 
ci6n eficaz (Lundberg, 1980; Thiollay, I9 8O).
Teniendo en mente todo lo expuesto, hemos considerado el hAbi- 
tat y el alimente como los recursos o ejes ambientales bAsicos pa­
ra la estructuracidn de nuestra comunidad. La técnica de caza, es- 
trechamente asociada al tamaBo y estructura anatArnica y por tanto
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a la dieta y al hAbitat de allmentaciAn (Brown, 1976; Newton, 1979), 
serA aslmlsrao considerada, en la llnea de Cody, como dimenslAn del 
nicho de hipervolumen, Igualmente habrA que tener en cuenta que ex 
isten varias posibles formas o escalas en las que las citadas di­
mensiones pueden estar implicadas en la organizaciAn comunitaria 
(vease Cody, 1974). En particular, el hAbitat constituye un recur- 
so complejo cuya distribuciAn entre los miembros de la comunidad 
puede estar estructurada a distintos niveles que podemos considérar 
como subdimensiones de dicho eje ambiental. En principio hemos con­
siderado como taies a la distribuciAn altitudinal, al hAbitat de 
nidificaciAn y al hAbitat de caza. Tanto en cada una de ellas como 
en las otras dimensiones, discutiremos si efectivamente constituyen 
vfas de segregaciAn interespecifica y en quA medida contribuyen a 
la estructuraciAn comunitaria.
6.1. CONSIDERACIONES METODOLOGICAS Y TRATAMIENTO DE LOS DATOS
El hecho de que los recursos a los que tiene acceso una especie 
o una comunidad no sean nunca totalmente independientes — y tampo 
co totalmente dependientes - (Pianka, 1974; Cody, 1974; May, 1975) 
détermina que a la informaciAn obtenida en una dimensiAn del nicho 
se filtre parte de la de otras dimensiones. Se produce entonces 
una amalgama de datos que dificulta el reconocimiento del papel de 
las diferentes dimensiones en la segregaciAn de los nichos interes 
pecificos globales. En una comunidad de rapaces esta filtraciAn es 
particularmente intensa entre la subdimensiAn hAbitat de caza y las 
dimensiones alimento y tAcnica de caza; es obvio que el hecho de 
que un predador capture preferentemente una determinada especie o 
grupo-presa no depende sAlo de unas tendencias alimenta ria s prefi- 
jadas, sino tambiAn en gran medida de que esa presa se localice en 
el hAbitat idAneo para el desarrollo de las tAcnicas de caza mAs
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eficientes, Parece entonces lAgico deducir de las estrechas rela- 
ciones de reclprocidad entre estos tres ejes ambientales, que deben 
haber actuado de forma imbricada a lo largo de la evoluciAn deter- 
minando la posiciAn relativa de cada elemento de la comunidad. Sin 
embargo, las profundas transformaciones a que la naturaleza se ha 
visto sometida en los Altimos cientos de anos por la acciAn del 
hombre deben haber incidido poderosamente sobre la cadena de rela- 
ciones que debia caracterizar a la biocenosis climax. En concrete, 
es posible que en un ecosistema transformado, la presa Aptima para 
una especie dada de acuerdo a su anatomfa y a su tAcnica de caza 
no se localice en el hAbitat mAs propio para el perfect© desplie- 
gue de sus potencialidades predadoras, creAndose as£ una situaciAn 
de compromise que acaso no existiese en la situaciAn climax.
Por todo lo dicho, considérâmes conveniente y en la medida de 
lo posible analizar cada dimensiAn del nicho ecolAgico disponien- 
do los datos de forma que en la informaciAn obtenida en cada una de 
ellas quede minimizada la procedente de las restantes.
En cuanto al procesado de los datos, diremos que en cada dimen 
siAn se ha construido una matriz que expresa la superposiciAn en 
el use del recurso en cuestiAn por cada uno de todos los posibles 
pares de especies de la comunidad, Como Indice de superposiciAn 
se ha utilizado la fArmula de Pianka (1973), basada en la desarro- 
llada por Levins:
p^ij.pik
Ojlp: Okj=
pij^. ” pik^
donde pij y pik son las frecuencias de utilizaciAn de los recursos 
incluidos en la clase i por las especies j y k, respectivamente. 
Esta fArmula proporciona un valor sencillo de superposiciAn de ni­
cho para cada par de especies comparadas, no inferior a 0 ni supe—
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rior a 1,
La amplltud del nicho se ha medido mediante un indice basado 
en el de Simpson (Pielou, 1969? Peet, 1974)î
B= 1/ZIpi.i^
donde pij tiene el mismo significado que antes. Los valores del in 
dice se han tipificado en cada caso, ya que el ndmero de catego- 
rias establecidas no ha sido siempre el mismo. De esta forma, las 
amplitudes de los nichos en las diferentes dimensiones y subdimen- 
siones pueden ser directamente comparadas.
La construcciAn de dendrogramas a partir de las matrices de su 
perposiciAn unidimensional se ha ejecutado por el procedimiento 
descrito por Cody (1974).
El cociente entre el valor promedual de las amplitudes de los 
nichos especificos en una dimensiAn dada y el valor promedual de 
superposiciAn a lo largo de dicha dimensiAn se ha tomado como un 
estimador de la diversidad en la utilizaciAn por la comunidad del 
recurso que Asta représenta. Los valores del mencionado cociente 
estin acotados entre 0 y 1.
6.2. HABITAT
6.2.1. DistribuciAn altitudinal
Para cuantificar la utilizaciAn por las distintas especies de 
rapaces diumas del gradiente altitudinal se han establecido cinco 
categorfas. El limite inferior considerado - lOOO metros s.n.m. - 
corresponde a lo que podemos denominar pie de sierra y constituye 
la frontera con un ecosistema muy diferente del estudiado por noso 
tros (vease el capitule 3).
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Bxamlnando la figura 37j que expresa el grade de utilizaci6n 
de les diferentes pises altitudinales establecides, es f^cil dar­
se cuenta de que la mitad superier del intervale abarcade es es- 
casamente frecuentade. S6 le tres especies pueden ser ebservadas 
cen cierta frecuencia en esta zona e incluse éstas muestran una 
marcada preferencia per les estrates inferieres.
La elevaci<5n del nâmere de categorfas compartidas per dos o 
m^s especies supene un rapide incremente de la superposiciAn de 
sus niches respectives a le large de esta subdimensiAn (figura 
3 8). Si a este ahadimes que una buena parte de tedes les posibles 
pares de especies comparten la mitad de las categorfas, es espe- 
rable un acusade empaquetamiente de les intégrantes de la cemuni- 
dad en el use de este petencial recurse ecelAgice (figura 39 y ta­
bla 2 0). Ceme ademAs el va1er medie de amplitud de les niches es- 
pecffices ne es excesivamente baje (tabla 20), la diversidad de 
utilizaciAn del susediche recurse es reducida si la comparâmes cen 
la registrada en las otras dimensiones y subdimensienes.
La observaciAn del dendrograma de la figura 39 permite distin- • 
guir un grupe de especies que pedrfames deneminar de pie de sierra, 
censtituide per Acclpiter gentilis, Milvus milvus, Milvus migrans 
y Falce tinnunculus» La frecuencia de observaciAn de dichas espe­
cies disminuye conforme ascendemes en altitud; por encima de los 
1600 metros les contactes son esperAdices o ne existen.
Un segunde grupe estA integrade per especies raAs montanas; son 
Astas, Circaetus gallicus, Hieraetus pennatus y Butee butee. Sus 
respectivas frecuencias de observaciAn se incrementan al pasar del 
estrate basai a les des inmediatamente superiores; ademAs son eb­
servadas todavfa cen cierta frecuencia mAs arriba de les 1600 me­
tres s.n.m.
Aquila heliaca y Falce naumanni son des especies que, aunque 
muy ligadas a las restantes per le que respecta a la utilizaciAn
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de este eje ambiental, exhiben tendencias hasta cierto punto ori­
ginales. Asf, Aquila heliaca frecuenta con mAs asiduidad los es- 
tratos inferiores, pero es observada con regularidad en altitudes 
muy elevadas. Falco naumanni ha sido detectado casi exclusivamen- 
te en las zonas lianas emplazadas por encima de los 1200 metros 
s.n.m., aunque su patrAn de distribuciAn a lo largo de este gra­
diente ambiental debe estar muy condicionado por la accesibilidad 
de puntos de nidificaciAn apropiados, asf como por sus reducidos 
efectivos poblacionales en el Area estudiada.
En definitiva, los resultados obtenidos parecen indicar que la 
subdimensiAn que estâmes ahora considerando tiene una escasa actua 
ciAn en la segregaciAn de los intégrantes de la comunidad de falco 
niformes. El elevado valor de la superposiciAn interespecffica, 
âun cuando él nAmero de categorfas compartidas es bajo, y la ten- 
dencia a una reducida diversifIcaciAn de la comunidad global en el 
use de este recurso potencial asf lo atestiguan. Las pequenas dife 
rencias interespecfficas notadas son seguramente una consecuencia 
secundaria de la selecciAn diferencial por los miembros de la co­
munidad de los hAbitats de caza y de nidif icaciAn en funciAn de de 
terminados rasgos fisionAmicos del tapiz vegetal, como seguidamen- 
te veremos, habida cuenta de que la variaciAn altitudinal de cier- 
tos factures ecolAgicos incide decisivamente sobre su conformaciAn.
Asf pues, el gradiente altitudinal en esta sierra constituye 
por sf mismo un eje ambiental con una contribuciAn despreciable en 
la distribuciAn de los recursos ecolAgicos globales y por tanto no 
serA considerado al obtener la matriz multidimensional que préten­
de ser la expresiAn simplificada de la organizaciAn comunitaria pa 
ra dicha distribuciAn.
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6.2.2. HAbitat de nidificaciAn
Para la cuantificaciAn de la distribuciAn de los miembros de 
la comunidad sobre esta subdimensiAn del hAbitat, se han estable­
cido seis categorfas que tienen en cuenta el porte medio y la den- 
sidad de los Arboles en el entomo del nido, considerando a priori 
que son estos dos parAmetros los que determinan de forma fundamen­
tal la respuesta selectiva de las fo.lconiformes en nuestro ecosis­
tema. Hemos intentado que la transformaciAn de dos variables conti 
nuas en una discreta, y que por ello incluye una doble fuente de in 
formaciAn, estuviese realizada de modo que en la medida de lo posi 
ble la variable résultante refiejase un gradiente de aclaramiento 
de la cobertura y de disminuciAn de la altura de los Arboles (tabla 
21).
Dos especies, Aquila heliaca y Accipiter gentilis, eligen casi 
con exclusividad las formaciones maduras con elevada densidad de 
Arboles de buen porte - en el caso de la primera de ambas, puede 
bastarle la presencia de un Arbol corpulente en una formaciAn de 
Arboles de mediana altura -, El grupo constituido por Milvus milvus, 
Milvus migrans y Circaetus gallicus parece seleccionar el punto de 
nidificaciAn sobre todo en funciAn del porte del Arbol, aunque se'' 
notan tambiAn preferencias de àcuerdo al grade de cobertura. Lo di 
cho puede aplicarse tambiAn a Hieraetus pennatus, pero esta espe­
cie muestra una mayor diversidad en el uso de este recurso que el 
reste de los intégrantes de la comunidad. Buteo buteo nidifica so­
bre todo en formaciones densas, aunque los Arboles no sean altosj 
no obstante, las faciès de arbolado aclarado e incluse los Arboles 
aislados son utilizados cuando tienen una cierta altura o estAn en 
lugares poco transitados. Los cemfcalos - Falco tinnunculus y 
Falco naumanni -, por ultime, son las especies raAs propias de las 
Areas abiertas. Precisan para nidificar arbolado poco denso o pies
mTABLA 21
rrcicuencias de utilizaciAn de las diferentes categorfas de hAbi­
tat do nidificaciAn co n s i de ra da s, expresadas como porcentaje. Si
gins do las especies como en 1;1 tabla 1.
hLn Mm' Cg Ag Bb Ah Up Ft Fn
1. 28.5 50 100 53.3 100 28.5
2. 33.3 21.4
3. 58.3 57.1 50 4 2 . 8 17.9
4. 6.6 2 5 . 6
5. 41.6 14.2 7.1
6. 6.6 53.8
7. 2.5 100
n 24 7 2 6 15 5 14 39 8
1. Bosque natural, mixto o formado exclusivamente por pinos, y 
repoblaciones densas y antiguas. Altura media de los Arboles 
superior a 10 metros.
2. Bosque natural constituido por Arboles de altura media infe­
rior a 10 metros, predominan las formaciones de pinos jAve­
nus, quo constituyen un frente artificial de extensiAn del 
pinar climAcico logrado mediante tala del robledal,
3. Bepoblaciones poco densas con Arboles por encima de los 10 me 
tros do altura on promedio.
4. Repoblaciones poco densas con Arboles por debajo de los 10 me 
tros de altura en promedio.
5. Sotos caducifolios con Arboles de mAs de 10 metros de altura,
6. Arboles aislados y sotos con Arboles de menos de 10 metros,
7. Edificios.
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aislados, sea cual fuere su porte, asf como huecos en edificios 
(unico lugar este ultimo donde hemos•registrado la nidificaciAn de 
Falco naumanni). No hemos podido coraprobar la nidificaciAn de es­
tas dos especies en rocas, aunque es seguro que dicha modalidad de 
be estar incluida al menos en el espectro de Falco tinnunculus. La 
dependencia que muestran todos los falcAnidos de los nidos construi 
dos por otras aves, cuando de nidiflear en Arboles se trata, puede 
incidir en el grade de selecciAn de las diferentes facies arbAreas.
Las tendencias comentadas quedan bien plasmadas en el dendro­
grama de la figura 40. Tres especies, Aquila heliaca, Accipiter 
gentilis y Buteo buteo, constituyen un grupo con un elevado nivel 
de similitud en el uso del hAbitat de nidificaciAn; las tres eligen 
preferentemente para instalar sus nidos las formaciones clfmax o 
las repoblaciones antiguas y densas con Arboles de una altura ele­
vada (figura 4 2). Su nivel de presencia en la comunidad depende en 
tonces en gran medida de la superficie que ocupan las Areas fores­
tales nada o poco dégradadas. Un segundo grupo, relativamente inde 
pendiente del primero en lo que atahe a la utilizaciAn del eje am­
biental que estâmes considerando, lo integran Circaetus gallicus, 
Milvus migrans, Milvus milvus y Hieraetus pennatus; las cuatro eli 
gen preferentemente facies con densidad media de arbolado y utili— 
zan frecuentemente las repoblaciones laxas de pinos a condiciAn de 
que éstos tengan un cierto porte. Por Altimo, Falco tinnunculus y 
Falco naumanni, como ya hemos visto, exhiben unas reducidas afini— 
dades con el resto de las especies de la comunidad.
De forma general, los miembros de la comunidad se ordenan en 
un gradiente de aclaramiento y reducciAn del porte de los Arboles, 
constituyendo tres grupos bien definidos. El primero, nidificante 
en las Areas menos dégradadas; el segundo mAs propio de formacio­
nes relativamente laxas y de repoblaciones relativamente recientes
n ( >
Ag Ah Bb Cg Mm* Hp Mn Ft Fn
0.5 -
Figura 40: Dendrograma correspondiente a la matriz de superposi- 
ci<5n en la subdlmensi<5n ’habitat de nidificacién**.
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Figura 41: Idem figura 38 con respecto a la subdimensiAn **hAbitat 
de nidificaciAn”.
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Figura 42: Porcentaje de utilizaciAn de las categorfas de "hAbitat 
de nidificaciAn" consideradas por las falconifonnes de la comunidad. 
Las cifras dentro de los rectAngulos indican numéro de nidos. Nume- 
raciAn de las categorfas como en la tabla 21.
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y el tercero, caracterlstlco de las 4reas mis deforestadas. En el 
extreme de esta tendencla se encuentra Falco naumanni, especie que 
ha perd!do la capacidad de nidificar en irboles, en parte segura­
mente a causa de su caricter colonial, que le obliga a optar por 
un medio de nidificacidn que pueda soportar una alta densidad de pa 
rejas reproductoras.
Merece destacarse el hecho de la clara p referenda de las espe 
d e s  que componen nuestra comunidad por los pinos como especies so 
porte de los nidos. No hemos contrôlado ni un solo nido en encinas, 
pese a que este irbol configura el paisaje de extensas ireas del 
Guadarrama.
En la figura 41 se puede notar que la elevaddn del ndmero de 
categories compartidas por los miembros de la comunidad détermina 
una ripida elevacidn de la superposici6n interespecffica en el uso 
del recurso que estâmes considerando. Este es indicative de que 
las especies en cuestidn, incluse las mis generalistas, se encuen- 
tran escasamente segregadas en la porciin del gradiente ambiental 
que comparten. No obstante, y puesto que la gran mayorfa de todos 
los posibles pares de especies silo comparten una o incluse ningu- 
na de las categorfas definidas, la superposiciin media del conjun­
to comunitario es relativamente baja, en tanto la diversidad glo­
bal de utilizaciin del recurso en cuestiin puede considerarse muy 
alta (tabla 20).
En resumidas cuentas, la organizaciin comunitaria para la uti- 
lizaciin del hibitat de nidificaciin se caracteriza por el uso de 
una porciin relativamente restringida del gradiente considerado, 
que es escasamente compartida por los restantes miembros de la co­
munidad.
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6.2.3. Hibitat de caza
Hemos considerado que el grado de densidad del estrato herbi- 
ceo-arbustivo y el grado de cobertura de cobertura del estrato ar- 
bireo constituyen parimetros prépondérantes en la déterminaciin de 
la selecciin del hibitat de caza y subsiguientemente en la segrega 
ciin interespecffica. La necesidad de una cuantificaciin ripida de 
los atributos del hibitat en cada observaciin de un individuo en 
actitud de prospecciin hizo necesario establecer una serie de cate 
gorfas, completamente arbitràrias y quizis excesivamente amplias, 
que permitiesen définir a grandes rasgos las faciès de vegetaciin 
elegidas por las distintas especies consideradas. Para cada una de 
ellas se ha calculado una distribuciin de frecuencias de utiliza- 
ciin de los estratos herbiceo-arbustivo (que denominaremos a par­
tir de ahora herbiceo, por comodidad) y arbireo, por separado, asf 
como para la combinaciin de ambos, como realmente se presentan en 
el campo (tabla 22). Por ôtro la do hjemos intenta do una aproxima- 
ciin a las frecuencias con que dichas categorfas se presentan en 
las ireas de estudio restringidas, a fin de averiguar algo acerca 
del grado de selecciin de las distintas faciès de vegetaciin por 
las falconiformes en estudio. Se fijaron para ello dos itinerarios 
aproximadamente perpendiculares en cada una de las cuatro freas 
restringidas en las que hemos desarrollado el trabajo. Estos iti­
nerarios totalizan 60 kil6metros de recorrido lineal. Como indice 
de selectividad se ha utilizado la fdrmula de Ivlev, anteriormente 
descrita (véase el capftulo 4.4.2.).
En la tabla 23 se muestran los valores que toma el indice para 
cada especie en las diferentes clases de hfbitat establecidas. Dos 
especies, Accipiter gentilis y Hieraetus pennatus, seleccionan los 
grades de cobertura arbdrea mis altos - 2 y 3 -» aunque parecen 
mostrar cierta preferencia por la dltima de ambas categorfas. El
1^0
TABLA 22
Frecuencias de utilizacidn de las diferentes categorfas de habi­
tat de caza consideradas, expresadas como porcentaje. Siglas de 
las especies como en la tabla 1,
Mm Mm' Cg Ag Bb Ah Hp Ft Fn
a 42.1 27.0 4.0 0 4.0 2 5 . 6 12.6 24.0 100
1 b 0 6.7 12.0 0 15.6 20.5 2.9 6.0 0
c 10.5 21.6 44.0 9.5 14.4 7.6 2.9 28.6 0
a 11.8 9.4 0 0 4.0 2.5 2.9 0.6 0
2 b 9.2 18.9 12.0 0 9.8 15.3 3.8 36.0 0
c 6.5 2.7 4.0 33.3 24.8 10.2 21.3 4.6 0
3 1.3 6.7 2 4 . 0 57.1 27.1 17.9 53.3 0 0
BPC 18.4 6.7 0 0 0 0 0 0 0
n 76 74 25 21 173 39 103 150
Grades de cobertura arbérea: 1. .0 a 10%; 2. 10 a 40%; 3. 40%
Faciès del estrato herbfceo-arbustivo: a. Pastizal terofftico; ma­
te rral escaso o nulo. b, Matorral camefftico mezclado con pastizal, 
c, Matorral faneroffticoj pastizal escaso o alto.
BPC: Basureros, pueblos y alrededores, carreteras.
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grado 2 es elegido con prioridad a los restantes por Milvus milvus, 
Milvus migrans, Buteo buteo,Aquila heliaca y Falco tinnunculus, pe 
ro todas ellas, con excepci6n de Buteo buteo, seleccionan también 
el grado 1. S6lamente Circaetus gallicus y Falco naumanni muestran 
preferencia por la faciès de m5s baja cobertura, aunque en el caso 
de Circaetus gallicus la selecci6n es muy poco marcada. Esta dlti­
ma especie y Aquila heliaca utilizan el eje ambiental definido por 
la cobertura arbdrea de forma muy generalista, sin que se observe 
una tendencia clara a la seleccidn de una faciès determinada.
En cuanto al estrato herbdceo, empezaremos haciendo notar que 
las especies que prefieren cazar en la faciès con mayor cobertura 
arbdrea de las tres que hemos definido - Accipiter genti Lis y Hie 
raetus pennatus -, seleccionan con exclusividad la categorfa c.
Las Areas de reducida densidad del estrato herbAceo - categoria 
a - son elegidas por Milvus migrans y Falco naumanni; en ninguna
de ambas especies se nota una seleccidn de cualquiera de las otras
faciès. Las restantes especies optan por la categoria b, aunque en 
alguna de ellas - particularmente Circaetus gallicus - es clara 
igualmente la seleccidn de faciès con mayor grado de cobertura.
Conviene resaltar el hecho de que la progresiva reduccidn del 
grado de cobertura arbdrea conlleva una mayor variedad en la es­
tructura del estrato herbAceo (figura 43). Esto détermina que cuan
to menos arbolado es el medio en el que caza un individuo, mayor
sea el abanico de opciones a la hora de seleccionar la faciès her- 
bAcea en la que buscar a la presa. En general, se nota una mayor 
selectividad del estrato herbAceo que del estrato arb6reo; normal- 
mente s6lo una categoria de las tres establecidas en el primero es 
activamente seleccionada, frente a dos con mucha frecuencia en el 
segundo.
Parece l6gico pensar que la selecciôn de la cobertura arbdrea
i n
(c) 3 -
(b) 2
(a) 1 -
1 2  3 
cobertura arbérea
Figura 43: Relacitfn entre la cobertura arbérea y la faciès del es­
trato herb^ceo-arbustivo en nueve itinerarios de muestreo.
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Figura 44: Relaci<5n entre la "adecuacidn del hâbitat" (AH) para 
las especies de falconiformes de la comunidad y el porcentaje del 
métabolisme total de la misma que corresponde a cada una de ellas,
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estA fuertemente influlda por la estructura anat6mica y las técnl- 
cas de caza que caracterizan al predador en cuestl6n, en tanto la 
seleccién de la cobertura herbAcea viene fundamentalmente determi­
nada por el tipo de presa perseguido y por su accesibilidad. Las 
complejas conexiones entre todos estos paramétrés, a las que ya nos 
hemos referido, hacen preferible posponer la discusidn de la selec- 
ci6n de ambas facetas de la fisionomla de la vegetacidn para cuan­
do hayamos analizado todas las dimensiones del nicho.
De cualquier forma, la consideracidn conjunta de los dos grupos 
de categories definidos (cobertura arbdrea y herbiceo-arbustiva) 
ofreceri una visidn mis clara de como el grado de selectividad del 
hibitat de caza puede incidir en la utilizacidn global de este eje 
ambiental y en la segregacidn interespecff ica (vease la figura 
Mencionaremos en primer lugar que el grado de exclusividad en la se 
leccidn de las distintas faciès arbdreas y herbiceas détermina en 
gran medida cual serf el o los medios elegidos al combinar las suso 
dichas categorfas (tabla 23). Notese que cuanto mis intransigente 
en la utilizacidn del hfbitat, definido en funcidn de cada uno de 
los parfmetros con que hemos caracterizado su estructura, se mues— 
tra una especie, menor serf el ndmero de las categorfas,que combi- 
nan ambos parfmetros,que dicha especie seleccione.
La efectividad de la tendencia a una utilizacidn selectiva del 
recurso ecoldgico que ahora estamos considerando en la segregacidn 
de los intégrantes de la comunidad dependerf estrechamente de la 
estructura de la vegetacidn. Es obvio que la medida del grado de 
selectividad de una determinada facies no es indicativa de la fre­
cuencia con que es utilizada. En este sentido, algunas especies se 
ven impelidas a cazar en freas subdptimas o decididaraente adversas, 
cuando las mfs iddneas para su estructura anatdmica y formas de ob 
tencidn del alimento ocupan extensiones relativamente pequefias.
Figura 45: Porcentajes de utilizacidn de las categorfas de "hf- 
bitat de caza” definidas por las falconiformes de la comunidad.
La longitud de las susodichas categorfas en la figura se ha es­
tablecido de acuerdo a la extensidn relativa de cada una de ellas 
en el frea de estudio (véase el texto); este procedimiento de re- 
presentacidn grffica détermina que el fngulo del vdrtice superior 
de los trifngulos dibujados constituya una expresidn del grado 
de selectividad de los medios considerados; cuanto mfs agudo sea 
dicho fngulo mfs acentuada serf la seleccidn por la rapaz en eues 
tidn. Cdnsultese la simbologfa que dénota a las diferentes cate­
gorfas en la tabla 22.
(Véanse las dos pfginas siguientes)
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Un primer grupo de especies, integrado por Accipiter gentilis, 
Hieraetus pennatus y Buteo buteo, aparece notablemente aislado del 
resto de los miembros de la comunidad (figura 47)* En la tabla 23 
y en la figura 45 se puede notar que dichas especies seleccionan 
preferentemente la faciès 2c, Podrfamos definirlas entonces como 
cazadoras de medios boscosos o semiboscosos con un estrato herbf- 
ceo-arbustivo denso, Milvus milvus y Falco tinnunculus, muy afines 
entre si por lo que respecta a la utilizacidn que hacen del hfbitat 
en sus actividades cazadoras, son las unicas que eligen la facies 
2b con preferencia a las demis. Igualmente Milvus migrans y Falco 
naumanni, que optan p rio rita riamente por la faciès la, constituyen 
un grupo en un elevado nivel de superposicién de nicho. Aquila he­
liaca y Circaetus gallicus son dos especies exclusivistas en la se 
leccidn del hfbitat, es decir, muestran una clara preferencia por 
un tipo déterminado, preferencia en la que influye fundamentalmen­
te la configuracidn del estrato herbfceo. Su posicidn en la red de 
conexiones interespecfficas es por ello relativamente alejada de 
competidores directes. Mencionaremos por âltimo que los basureros, 
carreteras y altededores de pueblos y ciudades constituyen un medio 
que es seleccionado por ambos milanos con mayor intensidad,como 
frea de alimentacidn, que cualquiera de las faciès de vegetacidn 
consideradas. Ademfs son prfcticamente las dnicas especies que ex- 
plotan este recurso con regularidad.
De los resultados expuestos cabe presumir que el grado.de ade- 
cuacidn de la estructura de la vegetacidn para una determinada es­
pecie tendrf una influencia crucial en la importancia relativa que 
dsta tendrf en la cominidad. En la figura 44 se ha reprsentado di­
cha adecuacidn, cuantificada utilizando la fdrmula antes expuesta 
(capftulo 3.3.) pero haciend* uso ahora de categorfas combinadas de 
cobertura arbdrea y herbfcea, frente a la proporcidn con que dicha
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especle participa en el métabolisme de la comunidad global (v^ase 
el capitule 3.2.). La tendencia a la asociacidn directa de les va- 
lores de ambas variables es clara, aunque pueden distinguirse dos 
grupos de especies que siguen rectas de regresidn con diferente 
pendiente. En nuestra opinidn, el grupo integrado per Buteo buteo $ 
Milvus migrans» Hieraetus pennatus, Falco tinnunculus y Falco nau- 
manni define una regresidn que podemos denominar primaria, en la 
que la posicién relatiya de una especie esti bâsicamente determi- 
nada per les valores que para ella toman las dos variables conside 
radas. En la segunda linea de regresWn, peor définida que la pri­
mera, estân implicadas especies que por diferentes motives tienen 
una representacitfn en la comunidad, inferior a la que cabria espe- 
rar de acuefdo con la adecuacidn que para cada una de ellas tiene 
la conformaci6n del hâbitat en el ârea de estudio.
Las causas que operan sobre este hecho,. en les casos de Aquila 
heliaca y Accipiter gentilia, no parecen inherentes al ecosistema 
en cuestidn, sino que deben incidir sobre ambas especies en gran 
parte de su S rea. de distribuci6n y tienen un origen antiguo. Debe 
tenerse en mente que en la elecci6n de una determinada zona por 
una especie animal no influyen sdlo las caracteristicas intrinsecas 
de la primera, sino adem^s el nivel poblacional de la segunda, que 
détermina el grado de utilizaci6n de zonas marginales o subdptimas 
(Wiens, 1976), En concrete, cuando una poblacidn posee unos efecti 
vos globales bajos en toda o gran parte de su Area de distribueidn 
a causa de una persecucidn intensa de sus miembros durante un lar­
go intervalo de tiempo, tenderA a acantonarse en les hAbitats mAs 
favorables, quedando vacios o poco poblados otros menos adecuados, 
pero con capacidad de adiaitir efectivos mayores. Esta argumentacidn 
es aplicable fundamentalmente a las dos dltimas especies a las que 
hemos hecho referenda. En el caso de Milvus milvus y Circaetus ga
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Figura 46: Idem figura 38 con respecto a la subdimensi6n 
"habitat de caza”.
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Figura 47: Dendrograma correspondiente a la matriz de superposi- 
ci6n en la sub dimens i6n "hAbitat de caza”.
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llicuSt las causas bdslcas de su escasez, siempre de aeuerdo a la 
lînea de regresidn primaria establecida, se identiflcan con meca- 
nismos intemos de la comunidad en estudio, a los que nos referi- 
remos mAs adelante.
A pesar de la importancia que la selectividad especifica del 
hAbitat de caza tiene en la estructuracidn comunitaria, de todos 
los recursos ecolAgicos que vamos a considerar éste es el que la 
comunidad utiliza de forma mAs diversa. De todos los posibles pa­
res de especies, una gran mayoria comparte un ndmero de catego- 
rlas medio o alto; no obstante, la elevaciAn de la superposiciAn 
tiende a ser mAs lenta conforme dicho ndmero se incrementa (figu­
ra 46)« Esto signifies que adn siendo la amplitud media de los ni 
chos especlficos relativamente alta (tabla 20), la superposiciAn 
de los mismos tiende a ser minimizada mediante una utilizaciAn 
preferente de determinadas categorlas por los diferentes miembros 
de la comunidad. Esta estrategia hace posible que el valor medio 
de superposiciAn en este eje ambiental no sea demasiado alto (vea- 
se la tabla 20). En definitiva, la subdimensiAn "hAbitat de caza" 
contribuye en buena medida a la segregaciAn ecolAgica de los pre-
I '
dadores que nos ocupan.
6 .3. TECNICA DE CAZA
La cuantificaciAn de los métodos que una especie animal sigue 
para buscar y capturar sus presas no es un objetivo fAcil y al in­
tenta rlo se corre el riesgo de caer en un subjetivismo nada desea- 
ble, que ademAs puede tender a ofrecer una imàgen desvirtuada o ex 
cesivamente simplificada de lo que es un fenAmeno complejo. No obs 
tante, y como nuestro propAsito no ha sido définir de forma préci­
sa los comportamientos de caza de los miembros de la comunidad, si 
no desvelar posibles diferencias entre ellos, hemos intentado una
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cuantificaciAn que,dada la metodologia empleada, sAlo debe contem- 
plarse en este contexte. Por ejemplo, los tiempos relativos de 
prospecciAn en vuelo y desde un posadero acaso estén bastante ale- 
3 ados de los reales, pero el posible error cometido serA presumi- 
blemente similar en cada una de las especies considéradas, lo que 
barA licita la comparaciAn entre ellas.
En cada observaciAn de un individuo en potencial actitud de 
bâsquedâ de presa se anotA la altura aproximada de vuelo, caso de 
que utilizara esta tAcnica, y si volaba planeando o batiendo alas 
con mayor o menor frecuencia. No mAs de los 15 segundos transcurri 
dos despuAs de iniciada la observaciAn fueron considerados para es 
tablecer el tipo de tAcnica. La consideraciAn simultAnea de los 
dos parAmetros descritos proporcionA nueve categorlas (incluido el 
acecho desde posadero), cuyas frecuencias de utilizaciAn (calcula- 
das sobre el total de observaciones (je caza realizadas) por cada 
especie ban constituido la base para la cuantificaciAn subsiguien- 
te (tabla 24).
El anAlisis del patrAn de afinidades o de superposiciAn en es­
te eje ambiental serA mAs claro a la luz de una serie de caracte­
risticas anatArnicas^ directamente relacionadas con el hAbitat y mo­
do de caza (vease Brown, 1976). Por ello y basAndonos en los dates 
biomAtricos proporcionados por Cramp et al. (1979) y Noval (1975), 
hemos calculado algunos parAmetros corporales sencillos, como son 
las relaciones ala/cola, ala/tarso y envergaduraxcola/peso. El pri 
mero constituye un estimador de la maniobrabilidad del ave; cuanto 
mAs baja es esta relaciAn, es decir, cuanto mAs larga es la cola 
con respecte a las alas, mayor serA la capacidad del predador para 
moverse en espacios con vegetaciAn arbArea densa o para maniobrar 
en espacios abiertos a poca velocidad (Brown, 1976); las adaptacio 
nés anatAmicas finas a ambas tAcnicas de caza no son por el mornen-
Ml
TABLA 24
Frecuenclas de utilizaciAn de las diferentes categorlas estable- 
cidas en la dimensiAn tAcnica de caza, expresadas como porcenta- 
je. Siglas de las especies como en la tabla 1.
(fn Mm* Cg Ag Bb Ah Hp Ft Fn
b 34.2 14.1 0 0 5.0 0 0 19.9 57.1
1
P 4.2 5.6 0 0 0 0 0 0 0
b 9.4 19.7 15.9 0 10.6 0 3.4 17.7 0
2
P 32.9 22.2 7.9 0 3.5 0 1.5 13.2 0
b 0 8.2 0 13.7 6.6 11.7 3.4 22.1 0
3
P 15.3 2 4 . 8 29.9 27.4 39.7 35.2 51.3 6.6 0
b :q 0 0 0 0 0 0 0 0
4
P 0 4.4 29.9 13.7 14.2 46.9 34.8 2.2 0
Acecho 3.7 0.6 16.0 45.0 19.5 6.0 5.3 17.9 42.8
n 79 145 25 20 179 33 113 89 35
Altura de vuelo: 1. 8 metros; 2. 8 a 15 metrosj 3. 15 a 40 metros
4. 40 metros,
b: Vuelo batidoj p: Vuelo en planeo.
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to bien conocidas (Brown, op, cit.).
La relaciAn ala/tarso puede ser considérada como un estimador 
del grado de adaptaciAn del ave a los estratos de vegetaciAn infe- 
riores. A mayor longitud relativa del tarso, mayor tendencia de la 
rapaz en cuestiAn a obtener sus presas en una vegetaciAn espesa 
(Brown, op. cit.). El alargamiento del tarso parece estar asimismo 
relacionado con una especializaciAn omitAfaga.
Por AuLtimo hemos tomado el parAmetro envergadura cola/peso co­
mo un indicador de la capacidad de sustentaciAn y por ello de la 
facilidad para volar a alturas reducidas con un gasto prudencial 
de energia. A mayor valor del parAmetro, mAs acusados serAn estos 
atributos. En este sentido, la figura 48 trata de plasmar la fre­
cuencia de utilizaciAn del vuelo batido por las falconiformes de 
la comunidad en los distintos estratos aItitudinales definidos (se 
ban excluido los cemicalos y el Azor por ser especies que -se apar
tan bastante de las restantes por lo que respecta a su forma de
buscar a la presa). Es claro el hecho de que dicha frecuencia au- 
menta rApidamente conforme desciende la altura a la que vuela el 
individuo. AdemAs, el grado a que este aumento tiene lugar parece 
muy asociado al parAmetro de sustentaciAn définido, de forma que
cuanto menor es el valor que toma en una especie, menor serA su ca
pacidad de planeo por debajo de una altura determinada. La susten­
taciAn es entonces definiteria del estrato de altitud limite que 
puede utilizer de forma econAmica un determinado predador. El Mi­
lano Real es, de entre las rapaces que utilizan el planeo como 
tAcnica habituai de bâsquedâ de la presa, la ânica que muestra una 
elevaciAn regular (no exponencial) de la frecuencia de vuelo bati­
do conforme reduce la altura a la que vuela (figura 48). Esta es­
pecie, junto con el Milano Negro, se aparta un poco de las restan­
tes en cuanto a la elevada sustentaciAn que posee en relaciAn a su
V4A
^ Nfai-yfin' Bb-Hp-Cg
altura de -vuelo
♦ H. pennatus
0 B. buteo
a M. milvus
A M. mlgrans
□ A. heliaca
■ c. galllcus
Figura 4 8: Frecuencia de utlllzacl6n de vuelo batido en los di­
ferentes estratos altltudlnales definidos (vëase la tabla 2 4) en 
sels especies de la comunidad. Excepto en Milvus milvus, se nota 
una tendencia a la elevacldn exponencial de la primera variable 
conforme desciende el valor de la segunda. La velocidad a que es 
ta elevacldn tiene lugar délimita el nlvel Inferior de altura de 
vuelo que una especie dada utlllza y sépara a "grosso modo" très 
grupos de especies.
195
peso (figura 49), lo cual parece consecuencla del especial dlse- 
no y elevada longitud de su cola. Ndtese, examlnando conjuntamen- 
te las figuras 48 y 49 que la reduccldn de la capacidad de planeo 
conforme decrece la altura de vuelo va paralela a la dlsmlnucldn 
de la relacldn sustentacldn/peso.
En el dendrograma de la figura 50, que refleja las afinidades 
entre las falconiformes de la comunidad en los métodos de bdsqueda 
de la presa, se puede dlstlngulr la exlstencla de dos grupos muy 
poco relaclonados entre si. Dlchos grupos, integrado une por Aqul 
la heliaca, Hieraetus pennatus, Circaetus galllcus, Buteo buteo y 
Accipiter gentllls y el otro por Milvus milvus, Milvus mlgrans, 
Falco tinnunculus y Falco naumannl, estén bien segregados anatéml 
camente sobre todo por los parémetros ala/tarso y sustentaclén, 
como se comprueba al representar los valores de cada una de las 
especies menclonadas sobre el piano que dlchos parémetros determl 
nan (figura 51)• Las especies que componen el primer grupo constl 
tuycn un conjunto caracterlzado por valores reducldos de ambos pa 
rémetros, es declr, son predadores poco dotados para explorar des 
de baja altura y poseedores de tarsos relativamente largos que 
les capacltan para cazar en fades de cobertura herbécea densa.
El segundo grupo lo Integran los dos mllanos y los dos cemicalos, 
agrupaclén laxa de especies con tarsos comparatlvamente cortos y 
mayor facllldad para volar a poca altura sln exceslvo gasto ener- 
gétlco. Las cuatro son cazadoras de medlos con cobertura herbécea 
muy poco densa y con cobertura arbérea baja o mediaj las diferen­
cias que se notan entre ellas en lo que respecta a los valores de 
los parémetros hasta ahora considerados deben contrlbulr a su dis 
trlbuclén flna dentro de estas fades.
La proyecclén de los miembros de la comunidad sobre el piano 
deflnldo por los parémetros ala/cola y ala/tarso sépara claramen-
(0
r H
S
c
'O
• rj  0 . 5 -  
(0
I ■ 
I -n
3000 gramos20001000
Figura 49 î RelaciAn entre el peso y la sustentaciAn en seis 
especies de la comunidad. Simbolos como en la figura 4 8.
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Figura 50: Dendrograma correspondiente a la matriz de superposi­
ciAn en la dimensiAn "tAcnica de caza".
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Figura 51î RelaciAn entre los paramètres sustentaci6n y ala/tarso, 
•♦Falco tinnunculus,<t>Falco naumannl, ^ Accipiter gentllls.
1.9
1.7
1.5
1.3
o
8 10
Figura 52: Relaci6n entre los paramétrés ala/tarso (abscisas) 
y ala/cola (ordenadas),
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te al Azor del grupo de especies en el que aparece integrado en un 
nivel intermedio de afinidad en lo que a técnica de caza se refie 
re (figura 52). Estas mismas caracteristicas le sitâan lejos ana- 
16micamente de milanos y cernlcalos y le configuran como un caza- 
dor de raedios forestales. Las otras cuatro especies del grupo, con 
un alto grado de similitud en sus respectives modos de caza, no 
aparecen tampoco bien segregados por la combinacidn de los dos pa 
rlmetros ahora considerados. Podrlamos définir a este grupo de es 
pecies como predadores de alas largas y cola corta, con tarsos de 
longitud intermedia y que cazan fundamentalmente planeando a una 
altura media o alta en medios con cobertura arbdrea muy variable 
y,como antes senalâbamos, con cobertura herblcea tendiendo a alta. 
Dentro de este grupo se pueden distinguir dos subgrupos, uno for­
ma do por Aquila heliaca y Hieraetus pennatus, que utiliza el vuelo 
como tëcnica blsica para la localizacién y captura de la presa, y 
otro, integra do por Circaetus gaJLlicus y Buteo buteo, que acecha 
con frecuencia desde un posadero.
El patr6n de utilizacidn por la comunidad del eje del nicho 
que constituye la técnica de caza es muy parecido al que descri- 
bfamos al referimos al habitat de caza. La superposiciAn ecolAgi 
ca se eleva, aunque de forma cada vez mAs lenta, conforme se hace 
mayor el ndmero de categories compartidas por los intégrantes de 
la comunidad (figura 53). Como declamos antes, este hecho parece 
indicar que la superposiciAn tiende a ser minimizada con una uti­
lizaciAn preferente de determinadas categories por cada una de 
las especies en cuestiAn. Las estrechas relaciones que parecen ex 
istir entre la estructura del hAbitat y las tAcnicas utilizadas 
en la consecuciAn del alimente, que se discutirAn mAs adelante, 
deben ser causa fundamental de la similitud observada entre los 
comportamientos de la comunidad en ambas dimensionss del nicho.
m- 270.75"
_ 180.5
Figura 53: Idem figura 38 con respecte a la dimension ”téc- 
nica de caza"
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6.4. ALIMENTO
A fin de que en la lnformacl6n obtenida en esta dimension que 
dase minimizada la procédante de las demâs, hemos crefdo oportuno 
considerar el grado de dependencia energética de las diferentes 
categorlas establecidas, en lugar del grado de predacidn sobre 
las mismas. A nuestro juicio, sobre este ultimo parAmetro influ- 
ye acusadamente la posicidn de una especie en otros gradientes am 
bientales, Por ejemplo, la elevada frecuencia de captura de insec 
tos por el Milano Real es una consecuencia inmediata de su capaci 
dad para explorar detenidamente el suelo volando lentamente y a 
muy poca altura sobre ëstef sin embargo, este grupo de presas 
aporta una porciAn reducidfsima de la biomasa total ingerida. Por 
consiguiente, considerando la biomasa de un déterminado tlpo-pre 
sa en la dieta en lugar de su nâmero, se valora mejor el reparte 
energético de las fuentes.allmentlcias explotables entre los miem 
bros de la comunidad e impllcitamente se minimiza la filtracidn 
de informacién desde otras dimensiones del nicho.
La cuantificaci6n se ha realizado en base a cinco taxones y una 
categorfa que inclufa la carrofla; cada uno de estos grupos ha si­
do fragmentado en varias categorlas pondérales (véase el capitule 
4). La gama compléta de recursos alimenticios utilizados por la 
comunidad ha résultado de esta forma compartimentada en 22 catego 
rfas, ndmero m^s alto que el de otras dimensiones consideradas.
No hemos podido obtener datos de alimentacidn de Circaetus galli- 
cus, ya que la bûsqueda de los nidos de las escasas parejas que 
nidifican en la zona ha résultado infructuosa.
Résulta destacable el reducido valor medio del nicho especffico 
frente al de las otras dimensiones y subdimensiones (tabla 20), lo 
que evidencia una general mayor especializacién de los miembros de 
la comunidad en el uso de este recurso. Esto es Idgico si tenemos
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en cuenta que el tamano del predador imponé Insalvables llmltaclo 
nés sobre la porcidn del gradiente alimentarlo (b^sicamente en 
funcidn del paramétré peso-presa) a que éste puede accéder. Esta 
circunstancia estü en cambio muy atenuada en cualquiera de las res 
tantes dimensiones o subdimensiones consideradas.
La mayor parte de todos los posibles pares de especies comparten 
un ndmero de categorlas alimentarias medio o bajo. Ademds, el va­
lor de la superposicidn en el uso de este recurso se eleva de for 
ma muy lenta conforme dicho ndmero se hace mâs alto (figura 55)^ 
lo que indica que tambidn en esta dimensidn las especies tienden 
a segregarse en aquella parte del eje ambiental considérado que re 
sulta compartida por las mismas, merced a la eleccidn diferencial 
de las categorlas-presa. Como consecuencia de esto, la superposi­
cidn trdfica media es relativamente baja y la diversidad de utili- 
zacidn del recurso en cuestidn por la comunidad, notablemente alta 
(tabla 20).
El dendrograma de la figura 54 muestra un grupo de dos espe­
cies, Falco tinnunculus y Falco naumanni, con una elevada superpo 
sicidn de sus nichos trdficos y muy separadas,desde un punto de 
vista alimentario, del resto de las que componen la comunidad. Am 
bas especies estdn caracterizadas por su elevada dependencia ener 
gética de los invertebrados. Las demâs especies constitu]ren dos 
grupos conectados entre si en un nivel medio de superposiciAn.
Uno de estos grupos lo integran dos especies, Hieraetus pennatus, 
y Buteo buteo, que dependen en gran medida de pequenos y medianos 
lagomorfos, y que complementan su dieta con aves medianas y gran­
des lagartos. El otro grupo es relativamente laxo y con tendencies 
alimentarias variadas. S6lo los dos milanos muestran una afinidad 
relativamente elevada, que traduce la dependencia que de la carro 
na, por un lado,y de los mamlferos y aves de tamaho mediano y gran
xt)l
Hp Bb Mm Mm’ Ag Ah Ft Fn
0.5
Figura 54: Dendrograma correspondiente a la matriz de super- 
posici6n en la dimension "alimento".
0.75“
0.5
0.25"
4-— 1---r//—
Figura 55j Idem figura 38 con respecto a la dimension "alimentolimento".IIa
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de, por otro, exhiben ambos. Ta vlmos anteriormente que gran par­
te de la biomasa que les aportan estbs grupos es obtenida de ani­
males muertos o disminuidos, lo que acentuarla su grado de aisla- 
miento en la comunidad. Accipiter gentllls y Aquila heliaca son 
las dos especies müs exclusivistas en esta dimensidn del nicho; 
la primera explota fundamentalmente las aves medianas y grandes, 
en tanto la segunda depende bdsicamente de los lagomorfos, espe- 
cialmente de los de mayor tamaHo.
La posicidn hipotética de Circaetus gallicus en la comunidad, 
considerando que en toda su drea de distribucidn se comporta como 
un especialista en la captura de ofidios y grandes lacértidos 
(Amores, 1978; Cramp y Simmons, 1979; Amores y Franco, I9 BI), pue 
de ser al menos aproximada. Teniendo en cuenta que nuestro ecosis 
tema es pobre en ofidios, es posible que una buena porcidn de la 
biomasa ingerida por esta rapaz esté formada por lagartos ocela- 
dos (Lacera lepida), muy abondantes en cambio. Si esto es asl, el 
Aguila Culebrera ocuparia una posicién mis cercana a Buteo buteo 
y a Milvus migrans que a cualquiera de los otros miembros de la 
comunidad. De cualquier forma, este reptil es capturado en mayor 
o menor grado por casi todas las especies de la comunidad, lo que 
presvuniblemente implicaria para un especialista en esta especie- 
presa un severo efecto de una competicién difusa (Pianka, 19 74) so 
bre sus efectivos poblacionales, que explicaria su reducida densi- 
dad en la zona.
Destacaremos asimismo el hecho de que los très énicos grupos 
de especies que superan el nivel de superposicién 0.7 - que ar­
bitra riamente podemos considerar alto - estén integrados cada uno 
por un par de especies, una de las cuales en cada par abandona la 
zona durante el invierno, lo que détermina que la comunidad de oto 
no-inviemo esté constituida por elementos con una reducida super-
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poslcién de sus nichos tréficos. Asi pues, el aumento del ndmero 
de especies en la comunidad de primavera-verano, que va asociado 
a una mayor comparticién de los recursos alimenticios, se produ­
ce al amparo de un notable incremento de su disponibilidad y no 
implica necesariamente una elevacidn de la competencia interespe- 
cffica (Colwell y Futuyma, 1971; Pianka, 1974).
Las diferencias evidenciadas entre la comunidad primaveral e 
invernal se ajustan a lo predicho por MacArthur (1970) en el sen­
tido de que un més apretado empaquetamiento de especies dériva de 
una mayor produccién de recursos. El hecho de que las especies su 
primida de la comunidad durante el periodo menos favorable del 
aRo pertenezcan en todos los casos a un par con un alto valor de 
superposicidn trdfica sugiere que la competencia directa, més que 
la competicidn difusa (Pianka, 1974), ejerce un severo efecto a 
corto plazo sobre la comunidad. No obstante esta dltima ha debido 
influir decisivamente en su conformacidn a lo largo de la evolu- 
' cidn.
6.5. RELACIONES ENTRE LAS DIMENSIONES DEL NICHO
La obtencidn de una matriz multidimensional que refleje las re 
laciones interespecificas en el uso de los recursos ecoldgicos glo 
baies o, lo que es lo mismo, que exprese la superposicidn de los 
nichos multidimensionales es una tarea compleja. Lo ideal séria la 
estimaccidn simulténea de la utilizacidn de todos los recursos a 
lo largo de cada dimensidn considérada, lo cual no es viable en la 
préctica (Pianka, 1974; May, 1975). No obstante, una aproximacidn 
licita puede ser efectuada utilizando exclusivamente los datos ob- 
tenidos en cada cbmponente unidimensional del nicho. Cuando estos 
componentes son independientes (relacidn ortogonal) parece ser que 
la mejor estimacidn de la utilizacidn multidimensional surge del
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producbo de las diferentes utllizaclones unidlmenslonales, en tan 
to cuando son totalraente dependieriteS, la mejor estima proviens 
de la media aritmética (Cody, 1974; Pianka, 1974; May, 1975). Sin 
embargo, en la préctica, rara vez las dimensiones del nicho son 
completamente dependientes o completamente independientes. Por 
consiguiente, el célculo aditivo de la superposicidn del nicho mul 
tidiraensional generalmente sobreestima el valor verdadero, en tan­
to el célculo multiplicativo lo subestima (Pianka, 1974; May, 1975) 
Hemos intentado entonces establecer que tipo de relacidn liga 
a las dimensiones que nosotros hemos considérado como recursos am 
bientales estructurables por la comunidad de papaces estudiada o 
a qnd modelo tedrico se aproxima més. Al considerar las dos subdi 
mensiones en que hemos dividido a la dimensidn "hébitat", la ob­
tencidn de una matriz dnica que formalice la utilizacidn global 
del espacio por la comunidad, hay que considerar una complicacidn 
adicional; la acusada estructura en mosaico (patchiness) que pré­
senta la vegetacidn en el érea de estudio détermina que la selec- 
cidn del hébitat de nidificacidn constituya un eficaz medio de se 
gregacidn ecoldgica. Sin embargo, el grado en que esta subdimen- 
sidn actda como elemento aislante de dos especies determinadas de 
penderé estrechamente de la extensidn del territorio de los indi- 
viduos o parejas pertenecientes a ambas; la probabilidad de que 
un territorio no sea compartido por dos especies seré mayor con­
forme disminuya su superficie. En la figura 56 hemos representa- 
do el numéro medio de nidos de otras especies incluido en la su­
perficie promedual del territorio de cada una de las que forman 
la comunidad, Los résultados sugieren que dicho ndmero se eleva 
conforme lo hace la extensidn del territorio, pero en menor gra­
do que el esperado si se asume para este célculo una circularidad 
del territorio (es decir, el numéro de nidos se multipliesria por
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Figura 5 6 : Numéro promedual de nidos incluido en la extension 
media del territorio de cada una de las falconiformes de la co­
munidad, en funci6n del valor medio del radio de sus territories 
respectives. La linea dibujada représenta una relaci6n te6rica 
asumiendo una circularidad de los territories y una saturaci6n 
de individuos de todas las especies en la comunidad, Vëase el 
texte.
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nr^ conforme aumenta el radio r del territorio). Esto evidencia, 
por un lado,una no saturaci6n de las diferentes poblaciones que 
componen la comunidad y, por otro, pone de manifiesto que el gra­
do de aislamiento impuesto por la selectividad del medio de nidi- 
ficaci<Sn disminuye rüpidamente conforme se eleva la extension del 
4rea de influencia del predador, de manera que cuanto mayor es el 
valor de su superficie para dos especies dadas, menor seri el efec 
to de dicha selectividad sobre la segregaciAn de ambas en eluso 
del espacio. Xnversaraente, a medida que los territorios de dos es­
pecies cualesquiera tienen una extension menor, mayor serA el pa- 
pel potencial de ambas subdimensiones del hAbitat en su separaciAn 
ecolAgica. En el caso de dos especies que prospectan extensos te­
rritorios, la subdimensiAn "hAbitat de caza" serA la Anica operati 
va. Este hecho détermina que ambas subdimensiones espaciales sean
tanto menos dependientes, es declr, estén mAs prAximas a una rela­
ciAn multiplicativa, cuanto menor superficie tengan los territo­
rios de las especies implicadas.
A fin de tener en cuenta los hechos expuestos, la conexiAn en 
tre las dos subdimensiones del nicho espacial se ha llevado a ca- 
bo mediante la aplicaciAn de la fArmula:
Oij.= Oijk • r + Oljk . O U I  (C-r)
en la que Oijk es la superposiciAn entre las especies i y j segAn 
la dimensiAn k (hAbitat de caza), Oijl es la superposiciAn en la 
dimensiAn 1 (hAbitat de nidificaciAn) y r es el range del valor 
del par ij en la matriz constituida por la media aritmética de los 
valores de superficie de los territorios de las susodichas espe­
cies. C es el nAraero de componentes de esta matriz mAs 1.
La aplicaciAn de esta formulaciAn détermina que el valor de la
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superposiciAn entre dos especies por el uso de la dimensiAn espa­
cial (Oijs) esté mAs prAximo al correspondiente a la subdimensiAn 
"hAbitat de caza" cuanto mayor es la media de los valores de su­
perficie de sus respectives territorios. Es decir, los valores de 
la matriz "hAbitat de nidifIcaciAn" influyen tanto menos en Oijs 
cuanto mayor es dicha media.
La matriz résultante de conectar las dos subdimensiones espa­
ciales queda grAficamente expresada en el dendrograma de la figu­
ra 57. Puede distinguirse en Al un grupo laxo de especies, en el 
que se integrAn Buteo buteo, Hieraetus pennatus, Circaetus galli­
cus, Accipiter gentilis y Aquila heliaca, que no obstante podrfan 
ser caracterizadas por utilizar un medio de nidificaciAn con una 
densidad media y alta de arbolado y por elejir como Areas de caza 
superficies mAs o menos forestales con elevada densidad del estra 
to herbAceo. Un segundo grupo estA formado por los dos milanos, 
rapaces con tendencia a nidificar en formaciones arbAreas no ex- 
cesivamente densas (repoblaciones, sotos, etc,), cercanas a luga- 
res abiertos, y a cazar en Areas con cobertura herbAcea media o 
baja y reducida densidad de arbolado. Se puede considerar a estas 
dos especies, desde un punto de vista ecolAgico, como intermedias 
entre aquellas con una mayor dependencia,en todas sus actividades, 
de las Areas poco dégradadas y las que eligen preferentemente las 
superficies muy deforestsdas,tanto para nidificar como para cazar 
(cemicalos).
El dendrograma de la figura 57 refleja en cierta medida y de 
izquierda a derecha una sucesiAn de especies, desde las mAs fores 
taies a las mAs caracteristicas de espacios abiertos y en cierta 
medida mAs representatives de comunidades de las Areas cerealis- 
tas que circundan la cordillera, NAtese el hecho curioso de que 
Hieraetus pennatus, pese a ser una especie muy caracteristica de
Ag Bb Ah Cg Hp Mm’ Mm Ft Fn
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Figura 57 : Dendrograma correspondiente a la matriz espacial 
global, résultante de conectar las matrices de superposiciAi|i 
en las subdimensiones "hAbitat de nidificaciAn" y "hAbitat de
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biotopo8 boscosos, ocupa una poslciAn extrema en el grupo de es­
pecies que podrlamos denominar forestales, contigua a la de los 
milanos, especies tlpicas del ecotono praderla-bosque. Es induda- 
ble que la versatilidad de esta pequefia Aguila en la elecciAn del 
medio de nidificaciAn — desde cerrados bosques de pino silvestre, 
hasta los rodales de pinos jAvenes, pasando por repoblaciones de 
variada fisonomfa, sotos fluviales e incluso sabinares - determi 
na esta posiciAn dentro de la comunidad. De cualquier forma, su 
Aptimo parece ser el medio forestal, siempre que existan zonas 
aclaradas donde pueda desarrollar sus tAcnicas de bdsqueda y per- 
secuciAn de la presa; recordemos en este sentido que los territo­
rios de menor extensiAn han sido registredos en parejas que esta- 
ban instaladas en Areas con esta fisionomla (vAase el capitule 
3.3).
El patrAn de afinidades entre especies en la dimensiAn espa­
cial del nicho tiene una gran similitud con el que caracteriza 
a la dimensiAn "tAcnica de caza" (vAanse los dendrogramas de las 
figuras SO y 57). La significaciAn de la correlaciAn entre los va 
lores de las matrices correspondientes a ambas dimensiones (r= 0,628, 
P^O.Ol, n= 36) confirma estadisticamente esta apariencia inicial 
y sugiere una estrecha dependencia entre ellas, Algunas relaciones 
entre la estructura de la vegetaciAn y los parAmetros que nos han 
servido para définir la tAcnica de caza ayudarAn a comprender los 
mecanismos inplicados en este hecho,
Cuanto mAs densa es la cobertura arbArea seleccionada por una 
especie como medio de cazs, mayor es el valor promedual del inter­
valo de alturas desde las que busca a su presa (figura 58), No obs 
tante, por encima de un cierto valor del primero de ambos parAme­
tros, el segundo se estabiliza. Esto sugiere que existe un umbra1 
en el gradients de aclaramiento de la cobertura arbArea a partir
HI
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Figura 5 8 î Relaci6n entre la altura media de vuelo (ordenadas) 
y el grado de cobertura arb6rea (abscisas).
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Figura 59î Relacidn entre la altura media de vuelo (ordenadas) 
y la cobertura del estrato herbâceo-arbustlvo (abscisas).
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del cual es posible una progreslva dlsmlnucl6n de la altura media 
de vuelo. Parece l6gico que cuando la densidad del arbolado alcan 
za un cierto valor, el vuelo a pocos metros de altura por debajo 
del nivel de las copas estarfa muy dlflcultado (entendemos el vue 
lo como una pauta sostenlda y no como el desplazamlento corto en­
tre dos posaderos). Por consiguiente, la altura de vuelo debe su- 
perar la de los drboles, pero una vez en este punto tiende a man- 
tenerse estable.
SI conslderamos la cobertura herbdcea en lugar de la arbdrea, 
la rélacldn no es tan clara. La representacldn en funcldn de am­
bos paramètres de las especies de la comunidad sépara dos grupos 
(figura 59); el primero,formado por aquellas que cazan desde un 
nivel alto con tendencia a hacerlo en cobertura densa y el segun­
do, constituido por las que lo hacen desde una altura menor en zo 
nas mds ralas. Sin embargo, creemos que esta relacidn altura de 
vuelo-cobertura herbdcea es consecuencia de la estrecha dependen­
cia entre los dos pardmetros que hemos tomado como definiterios 
de la estructura de la vegetacidn y que a su vez parece détermina 
da por una cierta asociacidn de ambos en la naturaleza (vdase mds 
atrds). Es ademds resenable el hecho de que cuanto mds alta es la 
altura a la que por tdrmino medio vuela una especie en actitud de 
bdsqueda de la presa, menor es la frecuencia con la que utlllza el 
vuelo batido (figura 6 0), estrategia que debe tener intrincadas re 
laciones con el dispendio de energia, tamado, abundancia y disponi 
bilidad de las presas potenciales, problemdtica sobre la que vol- 
veremos a insistir.
Asimismo, la cobertura herbdcea y, por la razdn que acabamos 
de exponer, la arbdrea estdn asociadas a la frecuencia de utiliza 
cldn del acecho como tdcnlca de caza, aunque la relacidn no es 11 
neal (figura 61), Las dos especies que mds frecuentemente hacen
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Figura 60î Relacién entre la altura media de vuelo (ordenadas) 
y la frecuencia de utilizacién del vuelo batido (abscisas).
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Figura 61: Relaci6n entre el grade de cobertura herbiceo-ar- 
bustiva (abscisas) y la frecuencia de utilizaci6n del acecho 
como técnica de caza (ordenadas).
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uso de este método de obtencitfn del alimente sen la que caza en 
les me dies m^s denses y la que le hace en les m<Ss raies, respecti 
vamente, Accipiter gentilis y Falce naumanni. En general parece 
que el aumente del grade de cebertura seleccienade détermina una 
mayer impertancia de esta ferma de caza en el espectre del preda- 
der. Para una rapaz de medies cerrades es ebvie que el vuele en 
estrates altitudinales inferieres al del desel arbrfree ne censti- 
tuye un mede eficaz de bâsqueda, ya que cenlleva un gran dispen- 
die de energla y riesgo. Pero lampece le séria el vuele a altura 
elevada, pueste que la visi6n de la pesible presa se verfa en ese 
case muy dificultada.
La reducci6n de la cebertura herbicea y arbrfrea lleva asecia- 
da una cada vez m4s baja frecuencia de utilizaci6n del acecho, A 
nuestre juicie, este se debe, per un lade, a la escasez de perchas 
conforme disminuye la densidad del arbelade y, per etre, a que la
bdsqueda activa de la presa puede ser entences mds rentable que
el esperar a que ésta se sitde en el radie de vision abarcado des
de el pesadere. Falce naumanni es la ûnica especie que se aparta
de la tendencia que acabames de cementar y es la responsable de 
la curvilinealidad de la relaci6n cebertura herbâcea-frecuencia 
de acecho, a que antes aludfames. En nuestra opinion, el erigen de
la elevada frecuencia de utilizaci6n del acecho en esta especie
se de be a su necesidad de lecalizar presas muy pequefîas, le que 
indudablemente résulta mis ficil cuande el predader puede examinar 
detenidamente el sue le desde una percha, Ndtese que el etre c e m f  
cale se aparta también alge de la tendencia dibujada per les acci 
pltrides de la cemunidad. La pauta de cernide, perfqctamente desa
rrellada en estas des especies y s6le empleada per etras des. Bu-
tee butee y Ciircaetus gallicus, que cerne hemes viste utilizan con 
cierta frecuencia el acecho, debe haber evelucienade en estrecha
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asoclaclin con esta necesidad de un detenido examen del suelo pa­
ra la detecciin de presas pequehas o diffcilmente visibles por ra 
zones diverses,
Parece que el grado de cobertura arbérea y herbicea, en defi­
nitive , la estructura de la vegetaciin, constituyen factores com- 
promisarios que determlnan las técnicas de caza de las falconifor 
mes. No obstante, debe tenerse en cuenta que las conclusiones es- 
tablecidas no son generalizables a las especies, una por una, de 
la comunidad. Puesto que dichas especies ban servido como unidades 
en el anilisis efectuado, lo anteriormente dicho tiene valor a ni 
vel comunitario, es decir, las tendenclas registradas habrin sur­
gi do en un contexte evolutive en el que la selecciin natural ha- 
bri jugado un papel fundamental, Los mécanismes por les que cada 
une de les miembros de la cemunidad adaptan sus actividades caza- 
doras al gradients de estructuraclin de la vegetaciin no tienen 
porqui seguir las mismas directrices que caracterizan al tedo co- 
munitario. La existencia de estrechas relaciones entre técnica de 
caza y estructura de la végétacidn permite aventurer la hip6tesis 
de que en el ajuste del nivel poblacional de una especie en la co 
munidad segdn su adecuacidn al hibitat (viase mis atris) tiene 
una importancia fundamental el modo de accéder al alimente y en 61 
tima instancia, por tanto, la estructura anatimica del predador.
La dimensiin trifica parece ser en gran medida independiente 
de las anteriores o al menos no guarda una relaciin lineal con 
ellas (la correlaciin entre la matriz de superposiciin en esta di 
mensiin y cualquiera de las matrices en las restantes dimensiones 
carece de signlficaciin estadfstica). No obstante, la amplitud del 
nicho trifico esti positivamente correlacionada con la amplitud 
del nicho en la dimensiin "ticnica de caza” (r^= 0,964; P <0,01; 
n= 8), siendo la 6nica correlacÜn significative de todas las po-
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slbles combinaclones entre pares de nlchos unldimenslonales. Es­
te sugiere que realraente existe una pierta conexiin entre la for­
ma de utilizaci6n del espacio y el alimente obtenido, pero dicha 
conexiin no parece obedecer a una relaciin lineal o curvilineal 
sencilla, a causa, posiblemente, de una profunda incidencia Huma­
na sobre la vegetaciin, que ha debido propiciar un desajuste en­
tre el hibitat iptimo de la presa y el que realraente ocupa*
Insistiendo sobre las relaciones entre alimente y otras di­
mensiones del nicho, puede verse en la tabla 25 puede verse que 
la capacidad de sustentaciin de las especies, mis que su peso, de 
termina el tamafio medio de las presas captura das; cuanto mayor es 
la sustentaciin de una rapaz, mener es el peso de estas dltimas.
La capacidad de detecciin de presas pequefias viene en gran medida 
déterminada por la posibilidad de volar a poca altura con un gas- 
to bajo de energla, es decir, por la capacidad de sustentaciin 
(viase mis atris), Pero nitese ademis que las rapaces con mayor 
sustentaciin son precisamente las que cazan en medios con estrate 
herbiceo rale y baja densidad de arbolado. La menor biomasa animal 
en dichos medios exige una bdsqueda muy activa de la presa, que pa 
rece incidir en la captura incluse de las que tienen un reducido 
peso.
Como conclusiin puede senalarse que la estructura de la vege- 
taciin influye decisivamente sobre el patrin de abundancia y dis- 
tribuciin de presas potenciales y debe haber repercutido decisiva 
mente a lo largo de la evoluciin en la conformaciin anat6mica y 
subsidiariamente en los mitodos de caza y modelo de presa perse- 
guido por una especie dada.
De acuerdo con lo dicho, a partir de las matrices que expresan 
la superposiciin de los nichos especlficos en las dimensiones "hi 
bitat" y "ticnica de caza", se ha obtenido, de forma aditiva (me­
dia aritmética), una tercera cuyo producto con la matriz de la di
TABLA 25
Valores de peso medio individual, sustentacidn y peso medio de la 
presa en echo falconiformes de la comunidad. Siglas de las espe­
cies como en la tabla 1.
peso medio 
individual sustentaciin(1)
peso medio 
de la presa
!^m
N6fn'
Ag
Bb
Ah
Hp
Ft
Fn
828.5 
1033.6
949.6
8 4 8 . 3
3 0 0 0 . 0
8 4 2 . 0
2 1 4 . 0
1 5 2 . 0
4 1 . 2 6
4 8 . 4 5
2 7 . 7 4
32.16
18.11
28.74
58.91
6 0 . 9 9
93.71
72.81
187.25
9 9 . 2 4
59 2 . 1 1
2 1 1 . 9 6
4.35
1 . 6 3
(1) En el texto se explica el significado y cilculo de este pari- 
metro.
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mensién "alimente" ha proporcionado la que considérâmes refleja 
la aproximaciin mis fiel al patr6n de afinidades interespecifi- 
cas en la distribuciin de los recursos ecoligicos globales y, en 
definitiva, a la estructuraciin comunitaria, El esquema résultan­
te (figura 62) reçuerda mucho al de la dimensiin trifica, aunque 
ahora es mis patente una estructuraciin por pares de especies. La 
superposiciin ecoligica media, al haber admitido una independen- 
cia de la dimension trifica, es obviamente mis baja que en cual­
quiera de los ejes que configuran el nicho hiperespacial, Esto 
puede haber determinado que los valores de superposiciin de la 
matriz multidimensional estin inf ravalo ra dos (Pianka, 1974; May, 
1975). Pese a esto, Buteo buteo y Hieraetus pennatus, por un lado, 
y Nilvus migrans y Milvus milvus, por otro, siguen constituyendo, 
como lo hacfan en la dimension trifica, dos pares de especies con 
una superposiciin media o media-alta en el uso de los recursos 
ecoligicos globales. En el primer par, los efectivos relativos de 
cada especie parecen ajustarse a lo esperado en funciin de la ade 
cuacÜn al hibitat que cada una de ellas exhibe (viase mis atris) 
y por ello puede pensarso que no existe competencia fuerte entre 
ambas. El caso de los dos milanos es diferente, ya que aqui una 
de las dos especies (Milvus milvus) tiene unos efectivos relativa 
mente reducidos, de acuerdo a la estructura del hibitat. La sensi 
ble elevaciin de la densidad de poblaciin de Milvus migrans en los 
dltimos anos, propiciada seguramente por el suministro no inten- 
cionado de alimente por parte del hombre (basureros, cadiveres 
atropellados, etc.) debe haber descabalado las posiciones origina 
les de ambos milanos en la comunidad. Tingase en cuenta que el pa 
trin de distribuciin territorial de Milvus milvus parece adecuado 
a la explotaciin de alimente disperse y uniformemente distribuido, 
mientras que el de Milvus migrans - parejas muy agrupadas que pue
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Figura 62; Dendrograma correspondiente a la matriz multidimen­
sional global, résultante de conectar las matrices de superpo- 
siciin en los tres ejes unidimensionales considerados.
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Figura 63: Dendrograma correspondiente a la matriz de superpo- 
siciin en la dimension "alimente" en la comunidad de estrigi- 
formes.
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den favorecerse de las habllldades de otras en la localizaclin 
del alimente - résulta idineo para la utilizaciin de fuentes ali 
menticias abundantes pero espaciadas (véase por ejemplo Ward y 
Zahavi, 1973 y Wiens, 1976), como lo son las que el hombre proper 
ciona a estas aves. El incremento de los efectivos poblacionales 
de una especie incluida en un par de elevada superposiciin ecoli- 
gica hace presumir que la competencia directa ha side la princi­
pal causa de la escasa representaciin actual de Milvus milvus en 
el Guadarrama durante la temporada reproductora y que contrasta 
con su abundancia en otoflo e inviemo.
El par Falco tinnunculus-Falco naumanni muestra una superpo- 
siciin muy baja merced, fundamentalmente, a un acusado aislamien- 
to espacial de Falco naumanni, no silo de su congénère, sino del 
resto de los miembros de la comunidad. Sus reducidos efectivos po 
blacionales en nuestra irea de estudio coadyuvan sin duda a este 
aislaraiento. Podrfa pensarse que la causa principal de esta esca­
sez poblacional es consecuencia de una competencia directa con 
Falco tinnunculus, pero la posiciiri de la Primilla en el sisterna
definido por las variables "adecuacién del hibitat" y "metabolis-
1 I
mo de la comunidad" (véase la figura 44) sugiere que es la estrue 
tura de la vegetacién en el irea de estudio, poco apropiada para 
este falcénido, el factor que opera un mayor efecto en la determi 
nacién de dicha escasez.
La falta de dates de alimentacién para Circaetus gallicus no 
ha permitido situar a dicha especie en la red de interrelaciones 
ecolégicas de la comunidad. No obstante, lo antes comentado sobre 
su nicho tréfico potencial permite aventurar que su posicién con 
respecte a los restantes intégrantes de la misma es relativamente 
aislada. Posiblemente su representacién convencional en el dendro 
grama multidimensional conectarla en un nivel muy bajo de superpo
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sicién con el grupo integra do por Buteo buteo, Hieraetus pennatus >. 
Accipiter gentilis, Aquila heliaca, Milvus milvus y Milvus mi­
grans.
6.6. DISCUSION
Quizis el primer rasgo a destacar de la comunidad de falconi- 
formes del Guadarrama sea la elevada diversidad cop que utiliza 
los diferentes recursos ecolégicos que constituyen la base sobre 
la que se estructura. Sélamente en la dimensién tréfica el valor 
de la diversidad es ligeramente mis bajo que en las restantes, pe 
ro en este hecho debe haber influido el no estar Circaetus galli­
cus incluida en los cilculos. Las estrategias para llegar al alto 
aprovechamiento de recursos que este hecho pone de manifiesto se 
pueden encuadrar en dos tipos bien diferenciados;
Por lo que respecta al hibitat de caza y técnica de caza, la 
estructuracién en ambos ejes ambientales se realiza en bajse a una 
amplitud promedual de nicho especffico equidistante entre los va­
lores mfnimo y miximo y a una superposicién interespecif ica in­
termedia o tendiendo a alta. Es decir, se produce una respuesta ge 
neral de los miembros de la comunidad mis préxima a una seleccién 
del tipo "grano fino" (véase Wiens, 1976), que conlleva una alta 
coraparticién del recurso considerado. Esta estrategia lleva asocia 
do el hecho, al que ya nos hemos referido en distintas ocasiones, 
de que el aumento del ntSmero de categorias compartidas por dos o 
mis especies va paralelo a un retarde del incremento esperado del 
valor de la superposicién de niches. Esto supone un esfuerzo mis 
acentuado por una segregacién interespecifica cuanto mayor es la 
porcién que se compacte del recurso en cuestién y sugiere una aeu 
sada incidencia de la competicién sobre la estructura de la comu­
nidad.
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Una segunda estrategia para el reparte ecolégico se da en la 
dimensién "alimente" y en la subdimehsién "hibitat de nidifica- 
cién", Aqui, el valor medio del nicho especifico es relativamente 
bajo y la superposicién en el uso del recurso en cuestién notable 
mente inferior a la que veiamos en el caso precedente. Este mode­
lo de estructuracién se aproxima a una seleccién del tipo "grano 
grueso", es decir, hay una marcada preferencia de los miembros de 
la comunidad por la elecclén de una porcién relativamente reducida 
del gradiente ambiental en cuestién, lo que posibilita una baja 
superposicién interespecifica a lo largo del mismo. En el caso del 
hibitat de nidificacién, este tipo de estructuracién supone la corn 
particién de un bajisimo némero de las categorias en que se ha 
fragmentado el eje ambiental en cuestién. Sin embargo, en la dimen 
sién tréfica el némero de dichas categorias, relative al total es— 
tablecido en cada caso, es considerablemente mis alto, aunque al 
igual que sucedia en las dimensiones antes comentadas, se nota una 
marcada tendencia a minimizar la superposicién confoime aumenta la 
comparticién del recurso. Es decir, el eje tréfico comparte ambos 
procedimientos de estructuracién; por un lado, una selectividad di 
ferencial tiende a aislar los nichos de las diferentes especies y, 
por otro, la porcién del eje rais compartida es utilizada con una 
marcada diversificacién. Parece,por tanto, que la dimensién tréfi 
ca es la que lleva implicites los mécanismes mis élaborados para 
minimizar la superposicién interespecifica. Esto sugiere que este 
recurso ecolégico es el que ejerce el efecto limitante mis fuerte 
sobre la comunidad global, lo que en modo alguno significa que so 
bre una especie en particular puedan actuar con mayor intensidad 
factores limitativos de otra indole. For otro lado, la similitud 
entre los dendrograma s tréfico y global (es decir, el que expresa 
la superposicién en funcién del nicho multidimensional) corrobo-
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ra la importancia que la dimensién tréfica tiene en la estructura 
cién de la comunidad.
Schoener ha establecido que las dimensiones espaciales del ni 
cho son mis importantes que las dimensiones tréficas, como via de 
segregacién ecolégica. Este hecho es muy acusado en comunidades 
de lagartos ^choener, 1974î Schoener, en Gans y Tinkle, 1977) y 
de mamiferos (Schoener, 1974)» asi como en las de pequehos pase- 
riformes (Cody, 1968; 1974). No obstante el mismo Schoener argu­
menta que la dimensién tréfica es mis importante para aquelles 
animales cuyo tamano es grande en relacién a su propio peso, que 
para aquelles que se alimentan de elementos relativamente peque- 
flos. En el primer caso se encuentran la generalidad de las rapa­
ces de nuestra comunidad, en la que acabamos de ver la preponde- 
rancia de la dimensién tréfica como separador ecolégico. Es indu- 
dable que la gran movilidad que caracteriza a las falconiformes y 
estrigiformes propicia una ntilizacién relativamente poco selecti 
va de los hibitats de caza, y son las diferencias en peso, estrue 
tura anatémica y técnicas de caza, mucho mis acusadaa que las ex- 
istentes entre los intégrantes de comunidades de otros grupos ani 
maies, las que conducen a una relativa especializacién alimenta- 
ria y a una divergencia de los nichos tréficos.
Lo antedicho implica que el factor alimento ha debido jugar 
un papel prioritério en la configuracién de la comunidad a lo lar 
go de la evolucién, aunque sin duda en estrecha conexién con otros 
factores ambientales. La visién de una énica comunidad es sin duda 
insuficiente para tratar de teorizar sobre un fenémeno de gran corn 
plejidad como es este al que nos acabamos de referir, pero es di- 
fîcil sustraerse a hacer algunas consideraciones al respecte. La 
posibilidad de reconocer una comunidad fija, que explota fundamen 
talmente elementos maduros, y otra temporal o estacional, que
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aprovecha la produccién de dementos Juveniles durante el period© 
primavera-verano, y que se suceden una a la otra dentro de un ci- 
clo anual, conlleva interesantes iraplicaciones sobre la historia 
evolutiva de la organizacién comunitaria. Es indudable que la ex­
istencia de un period© clclico con una reducida actividad faunls- 
tica suprime tempo raImente la variedad y abundancia de alimento 
que debié propiciar la diversificacién de estes y otros predado­
res, y favorece un recrudecimiento de la competencia interespeci- 
fica en el seno de la comunidad. Ademis, en nuestro ecosistema, y 
en general en nuestras latitudes, se da la circunstancia de que el 
abandon© de las ireas de reproduccién por los individuos pertene- 
cientes a especies migradoras se acompaHa de un incremento, a vo­
ces muy patente de los efectivos poblacionales de aquellas seden- 
tarias incluidas en un par de elevada superposicién ecolégica (lé 
ase Buteo buteo, Milvus milvus y Falco tinnunculus). Un tal incre 
mento de los niveles de poblacién en un période de brusco descen- 
so de la disponibilidad general de aliment© sugiere que la que po 
driamos llamar comunidad de migrantes ejerce un sever© efecto li­
mitante sobre las poblaciones de las susodichas especies sedenta- 
rias durante el period© de nidificacién. Este fenémeno no es sin 
embargo constante en todas las especies implicadas y no constitu- 
ye un argument© definitivo en tanto no poseamos una mayor informa 
cién al respect©. Entre otras causas, el grado de saturacién de 
las comunidades més norteKas debe influir poderosamente, presumi- 
blemente tanto como la competencia interespecifica, en los nive­
les poblacionales que en nuestro ecosistema, y en general en el 
érea mediterrénea, tienen las especies aludidas.
Pero si el alimento juega un papel prépondérante sobre la es­
tructuracién comunitaria, la configuracién fisionémica o estructu 
ra de la vegetacién constituye un factor ambiental no menos trans
225
cendente, aunque actéa en otro sentido y détermina efectos dife­
rentes. Esta estructura del tapiz vegetal, a la que nos hemos re­
ferido como "hibitat", lleva implicitos unos métodos de bûsqueda 
y persecucién de la presa, éptimos para su explota'cién, los cua- 
les operarin como factor decisorio del nfimero de especies que in- 
tegrarin el conjunto comunita rio y de las proporciones relativas 
de sus respectivas poblaciones. Esta regulacién parece efectuarse 
através de una influencia directa de este eje ambiental sobre ca­
da una de las susodichas poblaciones (lo que hemos denominado ade 
cuacién del hibitat).
Aunque los factores tréfico y estnictural actuan presumible- 
mente en estrecha interdependencia, el primero debe constituir 
un techo limitante de la biomasa, o mejor, del métabolisme global 
de la comunidad de rapaces y en general de los consumidores de lo 
que hemos considerado como "alimento" (en esta categoria, muy he- 
terogénea, estin incluidos consumidores secundarios que ocupan una 
posicién en la pirimide ecolégica muy similar a la de algunos de 
nuestros predadores). Pijada esta capacidad mixima del ecosistema, 
la estructura de la vegetacién operarfa sobre la riqueza y diversi 
dad especificas déterminando un ajuste fine de la comunidad a sus 
caracteristicas intrfnsecas, hecho que debe incidir en un aprove­
chamiento éptimo de los recursos alimenticios.
Nos hemos referido hasta ahora al hablar de adecuacién del hé 
bitat a una de las subdimensiones espaciales del nicho, sin embar 
go los atributos de la vegetacién, entendidos como hébitat de ni­
dif icacién, tienen igualmente un efecto fundamental sobre los efec 
tivos globales de la comunidad. En este sentido, opinâmes que hay 
una gran similitud, al menos desde un punto de vista cualitativo, 
entre los efectos que promueve la disminucién de los factores "ali 
mente" y "hébitat de nidificacién" sobre el todo comunitario, aun
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que la incidencia relativa de cada une de elles sobre las diferen 
tes especies varia considerablemente, Asi, por ejemplo, el alimen 
to puede ser el factor limitante fundamental de la poblacién de 
Aquila heliaca, especie que tiene amplias posibilidades para ele- 
gir el érea de nidificacién, en tanto sobre los efectivos de Fal­
co tinnunculus durante el période de reproduccién influye sobre 
todo el grado de disponibilidad de potenciales sitios de nidifica 
cién, desempenando el alimento un papel secundario como factor li 
mitativo.
Otra posible forma de interconexién entre los factores tréfico 
y estructural viene déterminada por el efecto que el grado de co­
bertura de la vegetacién tiene sobre la accesibilidad y densidad 
del alimento, hecho al cual nos hemos referido en distintas oca­
siones. Es indudable que una cobertura herbécea tupida dificulta 
la visién y captura de la presa, pero, por esta misma razén, pro­
picia una densidad y diversidad animal mayor que la de aquellas 
zonas caracterizadas por un estrato herbéceo ralo. Por consiguien 
te, la actuacién conjunta de los factores abundancia de alimento, 
disponibilidad de puntos potenciales de nidificacién y estructura 
de la vegetacién constituyen los factores préximos fundamentales 
en la determinacién del nivel de poblacién de una especie y, en 
definitiva, de la composicién cualitativa y cuantitativa de la co 
munidad. De cualquier forma, otros factores adicionales, cas! siem 
pre surgidos como consecuencia de la actividad humana (persecucién 
intensa de déterminadas especies, alteracién brusca del tapiz ve­
getal, suministro de fuentes alimenticias extras, etc.) ejercen 
sobre ella una influencia nada despreciable, cuyo efecto princi­
pal es una alteracién muy acentuada de la importancia relativa y 
absoluta de algunos de sus miembros.
Aunque los menciona dos factores son los que a corto plazo de-
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sencadenan respuestas ecolégicas de los individuos que integran la 
comunidad, la fuerte tendencia al aislamiento ecolégico interespe 
cifico que revela la estructura comunitaria sugiere que la compe­
tencia ha desempefiado un papel fundamental como factor ultimo en 
su configuracién, A nuestro juicio, la competencia entre especies, 
como tal factor ultimo, no propicia respuestas inmediatas a nivel 
individual, debiendo entenderse su actuacién sobre la comunidad en 
un contexto evolutive en el que la especie, y no el individuo, es 
el eleraento sensible.
6.7. LA COMUNIDAD DE ESTRIGIFORMES
Aunque la séparacién de las cuatro especies del Orden Strigi- 
formes, que forman parte de nuestra comunidad, del resto de los 
demés componentes es un tanto artificiosa, dos hechos la justifi- 
cant por un lado, los ritmos circadianos de cada uno de ambos gru 
pos, completamente opuestos, separan sus respectivos horarios de 
actividad diaria - sélo Athene noctua superpone algo su période 
de actividad con el de los cazadores diumos - y en cierta medi­
da los aislan ecolégicamenjte. Por otro lado, la actividad noctur- 
na de este grupo de especies détermina que la mayor parte de los 
aspectos que se han estudiado en la comunidad de rapaces diumas 
exija, para ser abordados, la utilizacién de métodos y material 
sofisticado, que no ha estado a nuestra disposicién. Sélo en la 
dimensién tréfica es posible una coraparacién entre los resulta- 
dos obtenidos al estudiar ambos grupos taxonémicos.
En la figura 63 queda patente el hecho de que sélo Strix alu 
co queda bien segregado de las restantes tres especies en la di­
mensién tréfica, merced a la importancia biomésica que los gazapos 
desempenan en su dieta. Asio otus, Tyto alba y Athene noctua cons 
tituyen un grupo muy homogéneo, caracterizado por su elevada de-
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pendencia de los pequeRos mamfferps. El marcado carécter insectf- 
voro de Athene noctua y Strix aluco, por lo que a frecuencia de 
captura se refiere, y que aparentemente segrega a ambas especies 
de Tyto alba y Asio otus, esté estrechamente ligado al comporta- 
miento de ambas especies en otras dimensiones del nicho. Concre- 
tamente, la estructura anatémica que las caracteriza, cuyos ras- 
gos més sobresalientes son la redondez y escasa longitud de las 
alas, incide en una elevada frecuencia de utilizacién del acecho 
como técnica de caza (véase Smeenk, 1972) y subsiguientemente 
- recuérdese lo que deciamos al hablar de las falconiformes - en 
una alta predacién sobre presas muy pequefîas, Segtin esto, la di­
mensién técnica de caza contribuye de forma importante a la sépa­
ra cién ecolégica de Athene noctua del grupo formado por Asio otus 
y Tyto alba, predadores cuyas largas alas les permiten buscar a 
la presa haciendo uso del vuelo como técnica bésica.
La distribucién de los elementos-presa determinados segén un 
criterio taxonémico diferente y la considéracién de las frecuen- 
cias de captura, en lugar de la dependencia energética, détermina, 
como ya hemos discutido, que la filtracién de informacién a la di 
mensién tréfica procedente de otras dimensiones del nicho sea més 
intensa. Particularmente, la inclusién del taxon "especie" al efec 
tuar la medicién de la amplitud de nicho détermina que las posi- 
bles diferencias détectadas entre dos rapaces se deban tanto a in 
clinaciones tréficas distintas, como a una seleccién particular de 
cada una de ellas de los hébitats de caza y de nidificacién; esto 
es asi desde el momento en que dichas especies-presa muestren di­
ferencias en sus hébitos y modes de vida.
La aplicacién de este procedimiento demuestra que las dos es­
pecies més afines de la comunidad en cuanto a sus inclinaciones 
alimentarias y métodos de caza - Tyto alba y Asio otus - presen
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tan unas tendenclas en la seleccién del hébitat de caza lo sufi- 
cientemente divergentes como para pennitir un considerable aisla­
miento de sus respectivas posiciones dentro de la comunidad (Vei- 
ga, 1 9 8 0).
Seguramente la seleccién del hébitat de nidificacién tiene pa 
ra las estrigiformes mayor importancia que para las falconiformes 
como eleraento de segregacién ecolégica. Esto se debe,por un lado, 
a la reducida extensién del territorio de las especies implicadas 
- ya hemos discutido la relacién entre dicha extensién y el grado 
en que el hébitat de nidificacién contribuye a la separacién espa 
cial - y, por otro, a la baja densidad de poblacién que todas y 
cada una de ellas tienen en nuestro ecosistema. Este éltimo atri- 
buto acentéa los efectos que ejerce la susodicha seleccién espa­
cial en la estructura de la comunidad.
La dependencia de las estrigiformes de nidos viejos de otras 
aves (en el caso de Asio otus) o de hoquedades en érboles y pe- 
dreras (caso de Strix aluco y Athene noctua) o de edificios apro- 
piados (caso de Tyto alba), parece constituir un importante factor 
limitativo de las poblaciones que estamos estudiando. Posiblemente 
Strix aluco sea la especie més afectada, dado que précisa huecos 
amplios en érboles - escasfsimos en las forraaciones de confferas 
que constituyen el paisaje més extendido del Guadarrama - para 
depositar sus huevos. Este problems es corapartido parcialmente por 
Athene noctua, pero esta especie précisa hoquedades de menor capa 
cidad y ademés utiliza también de buen grado las que se abren en 
edificios y en las pedreras résultantes de la erosién de los aflo 
ramientos granlticos, tan tlpicos y abundantes en esta sierra,
Asi pues y como en el caso de la comunidad de falconiformes, 
tanto la disponibilidad de alimento como la de puntos potenciales 
de nidificacién actuan por séparado en la delimitacién de los efec
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tivos méximos de cada poblacién, si bien la importancia relativa 
de ambos factores varia considerablemente segén la especie que se 
considéré. Sorprende a primera vista que alguna de dichas pobla­
ciones, no afectada de forma severa por el segundo de ellos, pue- 
da estar limitada por el alimento cuando éste esté constituido por 
especies en principio muy abundantes. Si recordamos, sin embargo, 
lo dicho al hablar de las oscilaciones intra e interanuales de la 
dieta de Asio otus, acertaremos a comprender que no es tanto la 
falta general de alimento, sino su extremadamente baja disponibi­
lidad durante los meses secos la que détermina el efecto limitan­
te con una mayor incidencia sobre las poblaciones de las estrigi- 
formes.A diferencia de lo que ocurre en las falconiformes, este 
grupo de predadores esté muy mal capacitado para explotar una fuen 
te alternative de alimento distinta de aquella en la que esté rela 
tivamente especializado. Este problems, que tiene la incidencia 
més acusada sobre Asio otus, repercute en mayor o menor grado so­
bre todas las rapaces noctumas de la comunidad, y en unién al fac 
tor espacial al que acabamos de referimos debe decidir el hecho 
de que ninguna de ellas alcance el grado de especie dominante en 
la comunidad.
Las oscilaciones interanuales de la disponibilidad de alimen­
to, motivadas bésicamente por los altibajos poblacionales de los 
microtinos que viven en esta sierra, actuan en el mismo sentido 
que el factor de variacién intraanual y ejercen un efecto sumato- 
rio con el de éste. Nuevamente la incapacidad de los predadores 
noctumos para sustituir estos elementos de la dieta sin una pér- 
dida de eficiencia ecolégica parece explicar la escasa prosperidad 
de sus poblaciones en el ecosistema estudiado, que ademés oscila- 
rén a tenor de las fluctuaciones de las de sus presas bésicas.
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7. CONSIDERACIONES FINALES
Trataremos de slntetlzar aqu£ los aspectos més destacados de 
la ecologfa de la comunidad de rapaces del Guadarrama, incidien- 
do en aquelles rasgos que, tanto desde el punto de vista de las 
especies componentes como del conjunto que integran, la caracteri 
zan frente a las que son propias de ecosistemas més septentriona­
les. Destaca en este sentido el aislamiento no sélo temporal sino 
también tréfico existente entre las estrigiformes y falconiformes 
de nuestra comunidad, merced a la marcada especializacién del pri 
mero de estos grupos sobre los pequenos mamiferos. Las falconifor 
mes, por el contrario, exhiben aqui nichos relativamente amplios 
y dependen muy poco de estos vertebrados, situacién muy diferente 
de la que acontece en Centroeuropa, donde particularmente Micro- 
tus arvalis es una presa fundamental para un gran nûmero de rapa­
ces, ya sean diumas o noctumas. Este contraste entre ambas éreas 
geogréficas parece ser en gran parte consecuencia de la actividad 
casi estrictamente noctuma de este grupo-presa en nuestras lati­
tudes, La dependencia de las est rigif ormes de un g m p o  con efecti 
vos muy fluctuantes détermina el que sus poblaciones se jyean di- 
rectamente afectadas por las oscilaciones de los mismos. No obs­
tante, estas oscilaciones no son tan marcadas como en Cen^roeuro— 
pa, seguramente porque tampoco lo son tanto las de sus presas bé­
sicas, hecho en el que influyen sobre todo las caracteristicas in 
trlnsecas del medio méditérréneo. En las falconiformes, la explo- 
tacién de una amplia gama de recursos minimiza los efectos de una 
reduccién temporal de alguno de los gmpos-presa explotados y po­
sibilita una notable estabilidad de sus poblaciones.
Al menos en Asio otus, las oscilaciones intraanuales de la die 
ta, estrechamente asociadas al grado de abundancia de sus presas 
bésicas, ponen de manifiesto la gran dependencia que de los micro
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tinos exhiben ésta y también otras estrigiformes en nuestro eco­
sistema. La reducida disponibilidad de este grupo-presa durante 
los meses de verano, que parece caracterlstica de los ambientes 
mediterréneos, incide entonces decisivamente en la fijacién del 
période reproductor, que o bien se situa muy temprano en el ano 
(Asio otus) o ya concluida la sequia estival (Tyto alba). Para 
las falconiformes el problems es distinto, ya que el verano cons­
tituye la mejor época del aho, por lo que a disponibilidad de ali 
mento se refiere, al poner a su alcance un amplio abanico de pre­
sas, muchas de ellas inaccesibles en otros periodos anuales (an- 
fibios, gazapps, reptiles y aves volantonas, entre otras). Como 
consecuencia, en la primavera avanzada y el verano tiene lugar de 
forma generalizada la ceba de los polios. La diferente cronologla 
reproductora entre ambos grupos de rapaces constituye entonces 
otro elemento ecolégico separador de sus posiciones en la comuni­
dad estudiada.
Los problemas que afectan a las falconiformes en el ecosistema 
del Guadarrama difieren bastante de los expuestos para las estri­
gif ormes: el estudio autoecolégico de Falco tinnunculus sugiere 
que el progresivo agotamiento del alimento en el territorio regu- 
larmente explotado, como consecuencia de la predacién sostenida 
sobre elementos con una elevada posicién en la pirémide ecolégica, 
y por ello con una baja tasa de renovacién de sus poblaciones, de 
termina la necesidad de un progresivo aiejamiento del nido en bus 
ca de las presas. Consecuencia inmediata de este hecho es la in­
clusién en la dieta de elementos-presa cada vez mayores, que per- 
mitan un balance energético éptimo. El retardo del crecimiento 
que muestra este falcénido en nuestro ecosistema, con relacién al 
registrado en éreas centroeuropeas, constituye una prueba més del 
severo efecto limitativo que ejerce aqui el alimento.
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En slntesis, podemos aflrmar que la actuacién limitante del 
medio méditérréneo sobre las estrigiformes y falconiformes, res- 
pectivamente, es claramente diferencial y se ejerce por mécanis­
mes muy diferentes: para las primeras, la general escasez de las 
presas sobre las que estén altamente especializadas y la existen­
cia de un periodo crltico anual imponen sérias restricciones a 
sus poblaciones, de forma que ninguna especie de este grupo alcan 
za el grado de dominante en la comunidad. Esto, unido al càrécter 
fluctuante de las susodichas presas, détermina que la capacidad 
de predecibilidad, incluse a corto plazo, de la disponibilidad de 
alimento por estes predadores sea muy reducida, lo que parece in­
cidir en tamafios de puesta francamente por encima del némero de 
polios que habitualmente abandons el nido. Digamos que esta pro- 
blemética, al menos eu a1itativamente, es compartida por las estri 
giformes de ecosistemas més septentrionales. En el caso de las 
falconiformes, la rareza de consumidores primaries - tales como 
lemmings, microtinos, etc. - en el ecosistema del Guadarrama dé­
termina una fuerte presién predadora sobre consumidores secunda­
rios y por tanto un alargamiento de las cadenas tréficas. Esto re 
duce la cantidad de energia disponible en el nivel de los preda- 
dores que estamos considerando (véase Odum, 1972), pero a la vez 
facilita la entrada en juego de mécanismes de retroalimentacién 
favorecederes de la estabilidad de la comunidad (véase MacArthur, 
1 9 55), atributo que caracteriza bien a nuestro conjunto de espe­
cies frente a los que son propios de los ecosistemas eurosiberia- 
nos. No obstante, la predacién reiterada sobre elementos-presa 
con una posicién relativamente alta en la pirémide ecolégica pare 
ce incidir en una acusada disminucién de sus efectivos dentro del 
territorio de caza conforme discurre la nidificacién. El efecto 
detallado de este fenémeno sobre la densidad de poblacién, la ex-
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tenslén del territorio, el espectro alimentario y la productividad 
esté aûn por investigar y constituye una problemética seguramen­
te propia de ecosistemas méditérréneos o similares.
Todo lo hasta ahora dicho permite comprender el predominio de 
las falconiformes sobre las estrigiformes en nuestra comunidad, 
hecho que contrasta con lo que acontece en comunidades més norte- 
fîas, en las cuales ambos grupos tienen una importancia equiparable. 
La imposibilidad de una segregacién ecolégica sustancial a causa 
de la marcada especializacién tréfica de las estrigiformes déter­
mina que la baja disponibilidad de alimento en nuestro ecosistema 
respecte a la que disfrutan en los templados centreeuropeos se 
traduzca en una considerable reduccién del némero de especies que 
conviven en él. En las falconiformes, la diversidad de utiliza­
cién de los recursos ecolégicos es notablemente més elevada, mer­
ced a la mayor flexibilidad y posibilidad de divergencia de los 
nichos especificos, lo que permite una mayor variedad y abundan­
cia de los représentantes de este grupo taxonémico. De cualquier 
forma, el alimento es el factor limitante principal de las pobla­
ciones de falconiformes, como sugiere el hecho de que es en esta 
dimensién del nicho en la que aparecen los mecanismos més élabora 
dos para un aislamiento interespecifico. Esto contrasta con lo 
que acontece en comunidades més norteSas, donde la superabundan- 
cia, aunque temporal, del alimento, muy marcada en determinados 
anos "pico", détermina un elevado empaquetamiento de especies en 
la explotacién del recurso en cuestién. Seguramente el diferente 
modelo de reparticién anual de la productividad en latitudes mé­
dité rréneas, mucho més uniforme que en las regiones del Centro y 
Norte de Europa, debe haber propiciado el que la competencia in­
terespecif ica di recta haya desempefiado a lo largo de la evolucién 
un papel prépondérante en la composicién y estructura comunitaria.
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En las éltlmas, por el contrario, la altemancia de periodo s de 
superabundancia y escasez de los recursos bésicos para el soporte 
de la comunidad détermina que sean las oscilaciones bruscas de la 
disponibilidad de alimente el factor con una influencia capital 
en su composicién, ejerciendo la competencia un efecto secundario. 
En concrete, el limite que el factor tréfico impone a las comuni­
dades eurosiberianas existe sélo durante un fragmente del interva 
lo anual y détermina la emigracién y fuerte mortalidad asociada 
de una parte considerable de los efectivos de sus poblaciones. Es 
to supone que en el periodo de abundancia subsiguiente, la comuni 
dad no esté saturada, con lo cual el alimento no seré limitativo 
y la competencia, entonces, muy débil. En nuestro ecosistema, aun 
que la disponibilidad de alimento durante el periodo de reproduc­
cién parece ser més baja que en los ecosistemas templados euro­
peos, la menor brusquedad en la altemancia anual de dos periodos 
de abundancia y escasez propicia una tendencia a la ocupacién con 
tinuada; la marcha de los migrantes transaharianos se acompafia 
con la llegada de individuos que procedentes del Centro y Norte 
de Europa invernan en el érea de estudio. La no relajacién de la 
presién de predacién en ningun momento del afio imposibilita la 
superabundancia de alimento, hecho al que coadyuvan las caracte­
risticas ambientales del medio mediterréneo, y détermina el papel 
prépondérante de la competencia en la conf iguracién de la comuni­
dad.
En el conjunto de predadores que hemos estudiado - y bésica­
mente en el grupo de las falconiformes -, la dimensién tréfica es 
la que lleva implicita los mecanismos més elaborados para una se­
gregacién de los nichos ecolégicos y la que realmente contribuye 
en mayor medida al aislamiento interespecifico. La preponderancia 
del eje tréfico sobre otros ejes ambientales en la distribucién
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de los recursos ofrecidos por el medlo contrasta con lo que acon­
tece en la generalidad de las comunidades animales, en las que el 
el espacio constituye la dimensién més operative (Cody, I9 6 8, 1974; 
Schoener, 1974; Schoener, en Gans y Tinkle, 1977). No obstante, la 
estructura de la vegetacién actda estrechamente imbricada con la 
disponibilidad de alimento en la estructuracién comunitaria. En 
este sentido, es posible reconocer una forma éptima de utilizacién 
del espacio, de acuerdo a dicha estructura, para una maximizacién 
de la eficiencia en la explotacién de los recursos tréficos. Esta 
forma de utilizacién viene definida por el método de caza y la es 
tructura anatémica de las especies implicadas, parémetros através 
de los cuales la accién sinergética de los dos factores ecolégi­
cos mencionados, es decir, disponibilidad de alimento y estructu­
ra de la vegetacién, détermina la composicién y diversidad especi 
fica de la comunidad.
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APENDICB 3
IMatrices de superposicidn en las diferentes dlmenslones y  aubdi- 
imensiones del nlcho ecoldgico considéradas.
Distribuc16n altitndinal
Mn Cg Ag Bb Ah Hp Ft Fn
Mm 1
.980 1
Cg .723 .696 1
Ag .975 .994 -.619 1
Bb .817 .796 .981 .731 1
Ah .948 .906 .818 .882 .886 1
Hp .671 .666 .986 .584 .9 6 3 . 7 8 0 1
Ft .951 .987 .828 .956 .899 . 9 1 0 .818 1
Fn .698 .568 .828 .523 .821 . 8 0 3 .747 .596 1
Hdbitat de nidifIcacidn
Mn Cg Ag Bb Ah Hp Ft Fn
:Mm 1 .
Mm' .8 3 7 1
Cg . 5 7 5 .9 2 6 1
Ag .000 .435 .7 0 7 1
Bb .000 .3 6 6 .5 9 2 .8 3 9 1
Ah .000 .435 .7 0 7 1 .8 3 9 1
Hp . 6 9 5 .9 1 5 .8 9 9 .5 0 7 .6 2 4 .5 0 7 1
Ft .2 2 7 .2 4 4 .1 9 7 .000 .128 .000 .211 1
Fn .000 .000 .000 .000 .000 .000 . 0 0 0  . 0 3 9 1
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Hébitat de caza
Mn Cg Ag Bb Ah Hp Ft Fn
Mm 1
.857 1
Cg .298 .687 1
Ag .117 .241 .540 1
Bb .29 6 .5 4 0 .729 .85 6 1
Ah .6 7 2 .8 1 5 .5 8 2 .508 .7 6 8 1
Hp .298 .377 .5 1 5 .959 .8 3 3 .65 6 1
Ft .64 3 .9 0 4 .6 7 2 .120 .4 6 5 .70 2 ,2 0 6 1
Fn .8 4 5 .641 .075 .000 .091 .60 3 .2 1 3 .458 1
Matriz espaclal global
Mm Mm' Cg Ag Bb Ah Hp Ft Fn
Mn 1
Mm* .7 9 6 1
Cg .291 .682 1
Ag .0 5 0 .1 5 2 .5 1 4 1
Bb . I60 .36 3 .69 6 .751 1
Ah .508 .6 9 0 .577 .508 .731 1
Hp .25 3 .359 .507 .56 2 .60 3 .5 5 0 1
Ft .34 6 .441 .569 .009 .1 4 6 .43 6 .0 6 5 1
Fn .319 .1 9 0 .05 8 .000 .01 7 .358 .02 3 .0 8 8 1
Técnica de caza
Mm Mb ' Cg Ag Bb Ah Hp Ft Fn
Mm 1
.829 1
Cg .375 ,661 1
Ag .20 6 .369 .7 1 4 1
Bb .431 .713 ,902 ,827 1
Ah .182 ,4 6 2 ,87 6 .6 0 5 .773 1
Hp .278 ,58 6 ,898 ,6 2 0 .891 ,933 1
Ft .6 8 0 ,728 ,463 .5 6 4 .556 .278 .256 1
Fn .579 .273 .1 9 5 ,4 8 0 ,323 ,058 ,049 ,637 1
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Alimente
Mm' Ag Bb Ah Hp Ft Fn
fSm 1 '
Mm' . 7 2 2 1
Ag . 7 0 0 .5 8 9 1
Bb .7 2 7 .557 .3 6 8 1
Ah .4 0 8 .681 .5 1 1 .2 8 3 1
Hp .545 .4 0 9 .337 .9 1 9 .2 0 5 1
Ft .0 8 9 .1 5 8 .0 9 9 .1 3 8 .011 .0 7 8 1
Fn .026 . 0 5 3 .022 . 0 2 9 .001 . 0 1 6 .7 0 9 1
Matriz multidimensional global
Mm fin' Ag Bb Ah Hp Ft Fn
1
Mm ' . 5 8 6 1
Ag .0 8 9 .1 5 3 1
Bb .2 1 4 .2 9 9 .2 9 0 1
Ah . 140 .3 9 2 .2 8 4 .212 1
Hp .1 4 4 .1 9 3 .1 9 9 . 686 . 1 5 2 1
Ft .0 4 5 .0 9 2 .028 .0 4 8 .0 0 3 .012 1
Fn .011 .012 .010 .044 .000 1 . 0 0 0 . 2 5 7 1
Matriz tréfica en la comunidad de estrigiformes 
Ta Ao An Sa
Ta
Ao
An
Sa
.969 1
.8 4 1 . 9 3 2 1 
. 3 0 6 .3 2 3 . 3 2 0 1 ARCHIVC
